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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


ZUR KENNTNIS DER EXODERMIS DER ASCLEPIADACEEN. 
Von 
ARTHUR FRANCKE. 
Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. August 1926.) 


Einleitung. 

Die beiden Schutzscheiden der Wurzel wurden früher als äußere 
und innere Endodermis bezeichnet; die erstgenannte entspricht der 
oder den äußersten Lagen des Rindenparenchyms, die zweite bildet 
seine innerste Schicht. Für die äußere Scheide ist heute der Name 
Exodermis ziemlich allgemein eingeführt, eine Bezeichnung, die auch 
hier beibehalten werden soll, und zwar auch in den Fällen, wo ältere 
Autoren noch das Wort Endodermis verwendeten. Diese eigenartige 
und typische Schicht ist schon vielfach Gegenstand eingehender Unter- 
suchungen gewesen. So unter anderen durch LerreeB (1865), von 
H6xHNEL (1877), JUEL (1884), van WISSELINGH (1886), L. KELLER (1889), 
MEINECKE (1894), Krémer (1903), MÜLLER (1906). 

In seiner Arbeit „Über den Kork und verkorkte Gewebe überhaupt‘ 
berichtete v. Höuneı (1877) eingehend über den Bau und die Verbrei- 
tung der Wurzelexodermis. Er kam zu dem Schluß, daß diese in allen 
Wurzeln vorhanden sei, und daß zwischen der Exodermis der Luftwur- 
zeln und der der Erdwurzeln Differenzen im Bau der Zellen und im Che- 
mismus der Wände vorliegen. Nach von Höhner bestehen die Luft- 
wurzelexodermen aus zwei miteinander abwechselnden Zelltypen, Lang- 
zellen und Kurzzellen. Erstere sind langgestreckt und verkorkt, letz- 
tere aber kegelstutzförmig, zartwandig und unverkorkt. Dieser Unter: 
schied soll bei Erdwurzeln mehr und mehr verschwinden, d. h. die Kurz- 
zellen geben ihre typische Form auf, ähneln mehr den Langzellen und 
verkorken mehr oder weniger stark. Wie aber aus einigen späteren und 
aus der vorliegenden Arbeit hervorgeht, läßt sich die Auffassung v. Hön- 
NELS nicht aufrecht erhalten. L. KeLer (1889) z. B. wies bei Hoya 
carnosa nach, daß die Exodermiszellen beider Wurzelarten gleich sind. 
Krömer (1903), der die Exodermis als Kurzzellen-Interkutis bezeichnet, 
sagt, daß sie sich aus ,,Endodermzellen“, worunter er typisch verkorkte 
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Exodermiszellen versteht, und besonders geformten Zellen mit unver- 
korkten Wänden — den Kurzzellen — zusammensetzt. In einer all- 
gemeinen Besprechung der Kurzzellen (S. 38ff.) macht Krömer darauf 
aufmerksam, daß bei diesen Radial- und Innenwände relativ dünn 
sind, die Außenwand aber verdickt wird, und zwar entweder vom Proto- 
plasten der darüberliegenden Wurzelhautzelle oder vom Protoplasten 
der Kurzzelle selbst. Der erste Verdickungsmodus soll nur für Luft- 
wurzeln in Frage kommen, der andere aber nur für Bodenwurzeln, von 
denen z. B. Vincetoxicum officinale, Eucharis, Menyanthes trifoliata 
und verschiedene andere untersucht wurden. 

Auf eine ganz eigenartige Verdickung der äußeren Kurzzellenwand 
machten P. Groom (1893) und Scorr und SARGANT (1893) bei den Luft- 
wurzeln von Dischidia Rajflesiana aufmerksam. Vor allem gibt P. Groom 
eine eingehende Schilderung der Verhältnisse. 

Nach ihm sind die kegelstutzförmigen Zellen an der Außenwand 
stark verdickt, während ihre anderen Zellwände dünn und dabei ver- 
korkt und verholzt sind. Die Kurzzellen zeichnen sich durch hohen 
Plasmagehalt und einen deutlichen Zellkern aus im Gegensatz zu den 
benachbarten Exodermiszellen. Im weiteren gibt Groom eine ein- 
gehende Beschreibung der verdickten Außenwand. Der Lamellen- 
verlauf von außen nach innen betrachtet wäre folgender: eine 
Zelluloselamelle, die zu der epidermalen Zelle gehört, eine sehr starke 
verkorkte und verholzte Schicht, die deutliche radiale Streifen zeigt. 
Bei einem Oberflächenbild entsprechen die Streifen kleinen Punkten, 
die der Zelle das Aussehen einer Siebplatte geben. Groom schließt 
daraus, daß die Wand entweder von feinen Kanälen oder Stäben 
durchzogen ist. ScoTT und SARGANT dagegen geben an, daß die In- 
nen- und Radialwände der „Passage cells‘, wie sie hier genannt wer- 
den, nicht verkorkt sind, und auch die Außenwand nur teilweise. Auf 
deren feinere Struktur gehen diese Autoren nicht weiter ein. 

Die bisherigen Untersucher sind sich also über den Bau dieser 
eigenartigen Zellen nicht einig. Überdies gewann Herr Professor v. 
GUTTENBERG bei einer gelegentlichen Nachuntersuchung den Ein- 
druck, daß alle bisherigen Angaben nicht stimmten, und gab daraufhin 
die Anregung zu vorliegender Arbeit. 

Im wesentlichen sollten folgende Punkte geklärt werden: Welche 
Struktur haben die Verdickungen der Außenwand, sind sie eine Beson- 
derheit der Dischidien, oder sind sie auch in Wurzeln anderer Ascle- 
piadaceen auffindbar? Hängt die eigentümliche Ausbildung der Außen- 
wand irgendwie mit der epiphytischen Lebensweise der genannten Gat- 
tung zusammen, ist sie also ein besonderes Merkmal von Luftwurzeln, 
oder läßt sie sich auch an Erdwurzeln nachweisen? Sind die restlichen 
Wände tatsächlich verkorkt, und unterscheiden sie sich dadurch von 
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den Kurzzellen anderer Exodermen, die in ihrer Eigenschaft als Durch- 
laBzellen der Verkorkung entbehren? SchlieBlich war es naheliegend, 
die Frage nach der Entwicklungsgeschichte der „Verdickungen“ 
so weit wie möglich zu beantworten. 

Der Untersuchung unterworfen wurden folgende Asclepiadaceen : 

1. Pflanzen mit Luftwurzeln: Dischidia Rafflesiana Wat, D. 
Griffithii Hook. fil. und D. Collyris WALL. 

2. Pflanzen mit Luft- und Erdwurzeln: Hoya carnosa R. Br., Cero- 
pegia bulbosa Roxs. 

3. Pflanzen nur mit Erdwurzeln : a),succulente: Huernia macro- 
carpa SCHWEINF., Stapelia trifida Toparo. b) Nicht succulente: 
Cryptolepis sp., Gomphocarpus macroglossus Turcz., Marsdenia Con- 
durango Rous. fil, Asclepias syriaca L. 

Das Alkoholmaterial von Dischidia Griffithii, D. Collyris, Huernia macro- 
carpa, Cryptolepis und Marsdenia Condurango wurde in liebenswiirdiger Weise 
von Herrn Professor Dr. Drets aus den Beständen des botanischen Museums 
zu Berlin zur Verfügung gestellt. Alle anderen Wurzeln wurden dem Gewächs- 
haus des botanischen Gartens der Universität Rostock entnommen, Dischidia 
Rafflesiana aus der Sammlung des botanischen Instituts Rostock. 

Bevor ich zu dem speziellen Teil der Arbeit übergehe, möchte ich Herrn 
Professor Dr. von GUTTENBERG, unter dessen Leitung die vorliegende Arbeit 
angefertigt wurde, für seine vielfache Unterstützung und Anregung meinen 
verbindlichsten Dank aussprechen, 

Dischidia Rafflesiana. 

Dischidia Rafflesiana ist ein epiphytisches Gewächs, das zweierlei 
Blätter entwickelt, von denen die einen normale Form, die anderen aber 
Kannen- oder Krugform besitzen. In letztere wachsen Luftwurzeln 
hinein, deren Bau Groom (1893, S. 238) eingehend beschreibt. 

Den aufgeworfenen Fragen entsprechend gelten die folgenden Be- 
obachtungen nur den beiden äußersten Zellschichten, der epidermalen 
Schicht und der Exodermis. Unter ersterer soll diejenige Zellreihe ver- 
standen werden, die von früheren Autoren (z. B. NıcoLaı 1865, Lærr- 
GEB 1865, Krömer 1903) als Epiblem, von anderen (z. B. v. HOHNEL 
1877) als Epidermis, von HABERLANDT ihrer Funktion nach als Absorp- 
tionsgewebe bezeichnet wurde. Die Bezeichnung ‚„Epidermalschicht‘ 
wurde deshalb gewählt, weil dieses Gewebe bei den von mir studierten 
Objekten nur zum Teil als Absorptionsgewebe angesprochen werden 
kann und in manchen Fällen seiner Funktion nach eher einer Epidermis 
auch im physiologischen Sinne entspricht. 

Bei den angefertigten Präparaten wurde von einer Trennung 
zwischen den Kannenwurzeln und den sonstigen, der Achse entsprin- 
genden Adventivwurzeln, die die Pflanze am Substrat befestigen, Ab- 
stand genommen, da Unterschiede, die besonders erwähnenswert wären, 
nicht festzustellen waren. Leider stand nur älteres Alkoholmaterial 
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in diesem Fall zur Verfügung, so daB nur Freihandschnitte ausgeführt 
werden konnten, die aber doch alle wichtigen Einzelheiten gut zeigten. 

Der anatomische Bau der beiden in Frage kommenden Zellschichten 
wird am klarsten bei der Betrachtung eines Längsschnittes. In einer 
lückenlosen und regelmäBigen Reihe verläuft auBen die epidermale 
Schicht, die nur aus einer einzigen Zellreihe besteht, und unter ihr liegt, 
ebenfalls ohne Interzellularraume aufzuweisen, die Exodermis, die sich 
nahezu von der Wurzelspitze an bis zur Basis hinstreckt. Betrachten 
wir nun die epidermale Schicht genauer, so läBt sich folgendes fest- 
stellen (Abb. 1)1). 

An den Spitzen junger Wurzeln sind die einzelnen Zellen gut er- 
halten und entwickeln — fast stets nur auf einer Seite der Wurzel — 
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Abb. 1. Längsschnitt durch eine Luftwurzel von Dischidia Rafflesiana. 


stellenweise Wurzelhaare. Allem Anschein nach entstehen sie auf der 
Seite, die mit dem Substrat in Berührung steht (siehe auch Groom 
1893, S. 237). Hinter dieser kurzen Zone beginnen dann die Zellen 
stark zu kollabieren und verlieren schließlich ihre äußere Tangential- 
wand, so daß nur noch die Innenwände und die derben Radialwände 
stehen bleiben, die durch ihre charakteristische Form besonders auf- 
fallen. Entweder laufen sie spitz aus oder — was meistens der Fall 
— sind sie nach einer oder beiden Seiten hakenförmig umgebogen 


1) In allen Abbildungen bedeuten: DZ = DurchlaBzelle; Zp = epidermale 
Schicht; Er = Exodermis; ExZ = Exodermiszelle; X = Zellkern; MI = Mittel- 
lamelle; P = Polster; Rp = Rindenparenchym; Rw = Rest der Radialwand; 
Sl = Suberinlamelle; WH = Wurzelhaar. 





Zur Kenntnis der Exodermis der Asclepiadaceen. 5 


(Abb. 2 und 3). Diese Umwandlung zeigt ohne weiteres, daB die Zellen 
nur kurze Zeit der Absorption dienen, dann aber in Haftorgane umge- 
wandelt werden, die zum besseren Festhalten der Wurzeln geeignet 
sind. 

Über den feineren Bau und die chemische Beschaffenheit der Wände 
wurde folgendes ermittelt. Schon ohne Einwirkung von Reagentien 
lassen sich an den Radialwänden sehr gut zwei Lamellen unterscheiden 
(Abb. 5). Als dünner, dunklerer Strich zieht sich zwischen zwei dickeren 
Membranen die Mittellamelle entlang, die den Reaktionen entsprechend 
verholzt ist (Phloroglucin-Salzsäure färbt sie rot). Gegen Sudan-Gly- 
zerin verhalten sich die primären und sekundären Membranschichten 
neutra]. Chlorzinkjod färbt die Mittellamelle dunkelbraun, die seitlichen 
dagegen gelblich mit einem bläulichen Schein. Nach einer kurzen Be- 
handlung mit ScHULzEschem Gemisch und nachfolgendem Auswaschen 
mit Wasser färbt Chlorzinkjod die sekundären Lamellen rein blau. 





Abb. 2. Wie Abb. 1, nur etwas schwächer vergrößert. 


Diese bestehen also im wesentlichen aus Zellulose und sind anscheinend 
schwach verholzt. Ein ähnliches Verhalten fand Krémur (1903, S. 50) 
bei der Innenlamelle der Exodermiszellen von Phönix dactylifera. 
Verkorkung war nirgends zu finden, und ebenso fehlte eine Cuticula 
vollständig. v. HôHNEL (1877, S. 647) und Krömer (1903, S. 2) fanden 
bei ihren Objekten, daß eine schwache Verkorkung bisweilen von innen 
her eintreten kann; niemals aber findet die Ausbildung einer regel- 
rechten ,,Kutinlamelle‘‘ statt. P. Groom und Scorr und SARGANT 
(1893) wollen aber eine solche wenigstens an den Wurzelhaaren von Di- 
schidia festgestellt haben. Eine Nachprüfung ergab keine Bestätigung 
dieser Angaben. 

Fest und lückenlos mit der epidermalen Schicht verbunden ist die 
darunter liegende Zellreihe, die Exodermis (Abb. 1 u. 2). Sie setzt sich 
auch bei Dischidia aus zwei verschiedenartigen Zelltypen, die in regel- 
mäßiger Reihenfolge miteinander abwechseln, zusammen. Die einen, 
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die ich im folgenden als ,,Exodermiszellen“ bezeichnen will, sind mehr 
oder weniger in der Richtung der Wurzel langgestreckt und erscheinen 
wesentlich größer als die „„Durchlaßzellen“, wie die zweite Zellart nach 
ihrer Funktion am besten genannt wird (Abb. 1 u. 2). Diese Durchlaß- 
zellen sind bis auf die Außenwand außerordentlich zartwandig und 
im Längsschnitt in ihrer Form mit einem stumpfen Keil vergleichbar, 
der zwischen die Exodermiszellen eingeschoben ist. Im Oberflächen- 
bild (Abb. 4) erscheinen die Exodermiszellen wesentlich länger, an den 
Berührungsstellen mit den DurchlaB- 
zellen aber ausgebuchtet, so daß sie 
eine ungefähr hantelférmige Gestalt 
annehmen. Die Durchlaßzellen selbst 
sind hier mehr oder weniger rund. 
Lücken zwischen beiden Zelltypen be- 
stehen nicht. 

Betrachten wir nun zunächst den Bau 
einer einzelnen Exodermiszelle. Bei einer 
Vorbehandlung mit Eau de Javelle läßt 
sich unter dem Mikroskop erkennen, daß 
die Zellwand allseits aus einer mitt- 
leren, stark lichtbrechenden Lamelle 
besteht, der nach beiden Seiten eine 
dünne Membran aufgelagert ist. Wurde 
nun der Schnitt in Sudanglyzerin ge- 
legt, so zeigte es sich, daß die licht- 
brechende Lamelle den Farbstoff stark 
speichert, also verkorkt ist, die anderen 
beiden Lamellen dagegen ungefärbt 
bleiben. Chlorzinkjod nach vorhergehen- 
der Einwirkung von SchuLzEschem Ge- 
misch färbte die der Korklamelle auf- 
liegenden Membranen mehr oder weniger 

Ru. ; blau, zeigte also Zellulose an. Da aber 

Awhicht von Dischidia Rafkesiana. Dei alleiniger Chlorzinkjodbehandlung 
keine reine Blaufärbung auftritt, handelt 

es sich nicht um reine Zellulose; sie ist wohl schwach verholzt. 
Immerhin dürfte es gestattet sein, diese Schichten im folgenden als 
Zelluloselamellen zu bezeichnen. Bei Einwirkung von Phloroglucin- 
Salzsäure auf den Schnitt ließ sich ein feiner roter Strich erkenren, 
der an der äußeren Targentialwand zwischen der zur epidermalen Zelle 
gehörigen Membran und der äußeren Zelluloselamelle der Exodermis- 
zelle verläuft. In der gemeinsamen Radialwand zwischen einer Durch- 
laß- und einer Exodermiszelle aber findet sich der Streifen dicht an der 
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Korklamelle an deren AuBenseite. Es handelt sich also um die Mittel- 
lamelle, die verholzt ist, Mit Chromsäure gelang es, sie zu lésen; dabei 
blieb nur die Korklamelle erhalten, da auch die beiden Zellulosela- 
mellen aufgelést wurden. Ferner konnte man erkennen, daB nur die 
Exodermiszellen eine Suberinlamelle besitzen, da die DurchlaBzellen 


-- SU. 





Abb. 4. Oberflächenbild der Exodermis von Dischidia Rafflesiana. 


bis auf ihre äuBere Wand verschwanden. Auffällig ist die verschiedene Zahl 
der Lamellen an Außen- und Seitenwänden. Außen finden wir folgende 
Reihenfolge: 1. die zur epidermalen Zelle gehörige Zellulosemembran, 
2. die verholzte Mittellamelle, 3. eine äußere Zelluloselamelle, 4. die 
Korklamelle und 5. eine innere Zelluloselamelle; an den Radialwänden: 
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1. Zellulosemembran, die die Zellwand der DurchlaBzelle darstellt, 
2. verholzte Mittellamelle, 3. Korklamelle und 4. innere Zelluloselamelle. 
Der Unterschied liegt in der Lamelle 3 der äuBeren Wand, die seitlich 
fehlt. Ob sie von vornherein nicht angelegt oder im Laufe der Ent- 
wicklung wieder gelöst oder verdrängt wird, ließ sich nicht entscheiden. 
Ähnliche Verhältnisse scheinen auch die von v. Hörer (1877, Abb. 11 
u. 12) wiedergegebenen Zeichnungen darzustellen. Bemerkt sei noch, 
daß Tüpfel oder lokale Verdickungen der Zellulosemembran nicht auf- 
zufinden waren. Der Bau der inneren Tangentialwand, die an das Rin- 
denparenchym anstößt, entspricht vollkommen dem Bau der mit den 
Durchlaßzellen in Berührung stehenden Radialwände. 

Bei der Untersuchung der Durchlaßzelle wollen Scott und SARGANT 
und P. Groom (1893) deren Verkorkung festgestellt haben. Wie schon 
oben kurz erwähnt wurde, kommt eine solche aber nur an Exodermis- 
zellen vor, während die Radialwände und inneren Tangentialwände 
der Durchlaßzellen außerordentlich zart sind und aus Zellulose be- 
stehen. Die äußere Tangentialwand aber ist ganz anders gebaut. 
Bei einem Vergleich der Angaben P. Grooms einerseits und Scorts 
und SARGANTS andererseits stellt sich heraus, daß diese nicht überein- 
stimmen. Groom unterscheidet, von außen nach innen zu betrachtet, 
an den äußeren Tangentialwänden zwei Lamellen: 1. die zur epider- 
malen Zelle gehörige und 2. die stark verdickte Außenwand der Durch- 
laßzelle selbst, die er als verkorkt bezeichnet, und die eine radiale Strei- 
fung zeigt. ScoTT und SARGANT aber geben an, daß die äußeren Wände 
nur teilweise verkorkt sind, da der mittlere Teil der Wand aus Zellulose 
besteht. In ihrer Zeichnung 12 tragen sie eine tangentiale Schichtung 
mehrerer Lamellen ein. 

Eine Behandlung der Schnitte mit Eau de Javelle ergab nun ein 
außerordentlich klares und deutliches Bild der Außenwand. Den wirk- 
lichen Verhältnissen am nächsten kommen die Angaben Grooms. Schon 
bei schwächerer Vergrößerung kann man eine regelmäßige radiale 
Streifung wahrnehmen, die sich durch die ganze Verdickung hindurch- 
zuziehen scheint. Unter Benutzung des 2 mm Apochromats gelang es, 
Aufschluß über die wirkliche Struktur zu bekommen. 

Allseitig von einer (schwach verholzten) Zellulosemembran ein- 
geschlossen liegt an der nach außen gekehrten Seite der kegelstutz- 
förmigen Durchlaßzellen ein Körper, der von einer großen Zahl feiner 
Löcher durchsetzt ist, die in radialen Reihen dicht nebeneinander 
verlaufen. Die Abstände der einzelnen Löcher sind nach der Radial- 
richtung geringer als nach der tangentialen. Häufig sind es nur äußerst 
feine Striche, die die Trennung hervorrufen, so daß schon bei etwas 
tieferer Einstellung die Löcher zusammenzulaufen scheinen, und so 
leicht die Vermutung aufkommt, daß es sich um kleine Kanäle handelt, 
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die den Körper durchsetzen. Es ist anzunehmen, daß es Groom nicht 
gelang, die feinen querverlaufenden Trennungsstreifen zu erkennen, 
und er daher zur Annahme von Kanälen oder Stäben gelangte. Im op- 
tischen Schnitt läßt sich das Bild am besten mit einem äußerst feinen 
Gitter vergleichen, während es räumlich betrachtet eine poröse oder 
wabige Struktur besitzt (Abb. 1). Betrachtet man das Polster im Ober- 
flächenbild, so sieht man eine regelmäßige Verteilung zahlloser Poren 
insofern, als sie in etwa gleichen Abständen voneinander entfernt sind, 
so daß der Vergleich mit einer Siebplatte sehr nahe liegt (Abb. 4). 
Zur Klärung der Frage nach der stofflichen Natur der Durchlaßzellen 
und insonderheit der Polster wurden folgende Reaktionen angestellt. 


Sudanglyzerin wurde weder von den dünnen Wänden noch vom 
Polster aufgenommen. Chlorzinkjod färbte nach längerer Vorbehand- 
lung mit Eau de Javelle alle zarten Wände blau, das Polster aber gelb- 
lich braun. Nach vorhergehender Einwirkung von Schulzeschem Ge- 
misch wurde auch das Polster schwach blau gefärbt. Konzentrierte 
Schwefelsäure wirkt auf letzteres nicht lösend ein, sondern ruft nur 
eine schwache Quellung hervor. Phloroglucin-Salzsäure färbt das 
Polster schwach rot und macht auch die Mittellamelle als feinen roten 
Strich sichtbar. Kongorot läßt das Polster rot erscheinen, Methylen- 
blau blau; von konzentrierter Chromsäure (50 proz.) wird es ange- 
griffen und nach längerer Zeit fast vollständig gelöst. Daraus läßt sich 
schließen, daß die dünnen Zellwände, also die Radial- und Innenwand, 
einschließlich der das Polster umgebenden Membranen als aus schwach 
verholzter Zellulose bestehend zu betrachten sind, während dieses 
stärker verholzt ist. Ebenso wie bei den Exodermiszellen ist auch hier 
die Mittellamelle verholzt. Es lassen sich nunmehr an der Außenwand. 
folgende Schichten von außen nach innen zu unterscheiden: 1. die zur 
epidermalen Zelle gehörige Zellulosemembran, 2. die verholzte Mittel- 
lamelle, 3. eine Zellulosemembran, die als Fortsetzung der die ganze 
Durchlaßzelle auskleidenden Lamelle aufzufassen ist, 4. das verholzte 
Polster und 5. eine dieses nach dem Zellinnern zu abschließende Zellu- 
losemembran. (Abb. 1). 


Man kann hier, wie aus dem Gesagten hervorgeht, nicht von einer 
einfachen Verdickung der Außenwand reden. Wie deren eigentüm- 
licher Aufbau aller Wahrscheinlichkeit nach zustande kommt, soll 
weiter unten bei einer anderen Asclepiadacee gezeigt werden. 

Zum Vergleich wurden nun noch einige andere Dischidien heran- 
gezogen, die im wesentlichen dieselbe Anordnung im Bau aufweisen. 
Verschiedenheiten traten nur in der Struktur der Polster auf. 

Bei Disch. Griffithii ist es noch etwas dicker und die léchrige Struk- 
tur gröber. So konnten hier etwa 6—8 Löcher in einer Radialreihe 
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gezählt werden, während ein etwas niedrigeres von Disch. Raffl. 8—10 
erkennen ließ. 

Disch. Collyris dagegen besitzt ein Polster mit feinerer Struktur. 
Die Löcher lassen sich nur als deutliche Punkte erkennen, die es radial 
durchziehen (Abb. 5). 

Bevor zur Besprechung einer anderen Gruppe übergegangen wird, 
muß noch auf einen Vorgang aufmerksam gemacht werden, der wahr- 
scheinlich zur Inaktivierung der Durchlaßzellen führt. In einem äl- 
teren Entwicklungsstadium legt nämlich die Durchlaßzelle eine Kork- 
lamelle an, die an den inneren Wänden und am Polster entlang läuft. 





Abb. 5. Dischidia Collyris; Stück aus der Exodermis. 


Auf ein derartiges Verhalten weist auch Krömer (1903, S. 55) bei den 
Nebenwurzeln von ris germanica hin. Es ist das also ein Vorgang, 
der vielleicht öfter vorkommt (Abb. 14). 


Hoya carnosa. 


Die Angaben, die in der Literatur über die Exodermis von Hoya 
carnosa aufzufinden sind, sind außerordentlich spärlich. Zwar ver- 
breitet sich L. Keizer (1889) über den anatomischen Bau der Luft- 
und Erdwurzeln und erwähnt dabei, daß sich die Exodermis, wie ich 
es hier bei Dischidia beschrieben habe, abwechselnd aus Kurz- und 

zusammensetzt. Des weiteren erwähnt Krömer (1903) 
verschiedentlich Hoya. Keiner von beiden aber macht auf eine ver- 
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dickte Außenwand der ,,Kurzzellen‘‘ aufmerksam; und doch ist eine 
solche deutlich als stark lichtbrechende Lamelle zu erkennen. 

Hoya carnosa entwickelt Luft- und Erdwurzeln. Zur Verfiigung 
stand lebendes Material, das teils frisch untersucht, teils mit Chrom- 
essigsäure fixiert wurde. Von dem eingebetteten Material konnten 
dünne Serienschnitte angefertigt werden. Als Farbungsmittel dienten 
Hämatoxylin-Eisenalaun, Eosin-Methylblau nach Mann und Sudan- 
glyzerin. Bei letzterer Farbungsmethode wurden die Schnitte in 
Glyzerin-Gelatine aufbewahrt. 





D.Z. Ex.Z. 
Abb. 6. Hoya carnosa, Luftwurzel. Epidermale Schicht und Exodermis. Längsschnitt. 


selben Einzelheiten erkennen, wie sie für Dischidia über die epidermale 
Schicht und die Exodermis beschrieben wurden. 

Die DurchlaBzellen weichen zwar mehr oder weniger von der Kegel- 
stutzform ab und gleichen in älteren Stadien, wie auch schon KELLER 
(1889, S. 8) feststellt, nahezu den verkorkten Exodermiszellen; im Bau 
ihrer Außenwand lassen sich aber wieder ganz ähnliche Verhält- 
nisse wie bei Dischidia feststellen. Das Polster ist auch hier allseitig 
von Lamellen umgeben und gibt mit Phloroglucin-Salzsäure die ty- 
pische Holzreaktion. Farbstoffe, wie Hämatoxylin und Methylblau 
nahm das Polster intensiv auf, so daß es sich von allen anderen Zell- 
wänden stark abhob. Eine genaue Identifizierung der feineren Struk- 
tur war nur bei stärkster Vergrößerung (2 mm Apochromat, Ocular 8) 
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môglich. In radialer Richtung ziehen sich Punktreihen hindurch, die 
auBerordentlich fein angelegt sind, eine Zählung aber nicht mehr zu- 
lassen (Abb. 6). 
Die Verteilung des Plasmas zeigte zwischen beiden Zellarten Ver- 
schiedenheiten. Die Exodermiszellen besitzen nur einen dünnen, 
ändi Protoplasten, der sehr leicht schrumpft, während der 
der Durchlaßzellen außerordentlich dieht, körnig und reichlich ist 
(Abb. 6). Doch soll darauf noch weiter unten eingegangen werden. 
Verfolgt man die Exodermis nach der Wurzelspitze zu, so erkennt 
man, daß sie sich schon kurz hinter dem Vegetationspunkt von den 
anderen Zellgeweben differenziert. Schon früh werden die Korkla- 


a 
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Abb. 7. Hoya carnosa, (in feuchtem Torf getriebene) Luftwurzel. Epidermale Schicht und 
Exodermis in sehr jungem Zustande aus einer Region in der Nähe der Wurzelspitzen. a = zwei- 
kernige Zelle der epidermalen Schicht. Längsschnitt. 


mellen und die Polster in den entsprechenden Zellen angelegt. Zu 
einem einwandfreien Studium der Entwicklungsgeschichte eigneten 
sich die ersten Präparate aber nicht, da die dazu verwendeten älteren 
Wurzelspitzen stets stark verkorkt waren, und ihr Wachstum schon 
vor längerer Zeit eingestellt hatten. Um nun môglichst junge Luft- 
wurzeln zu erhalten, wurden einige Triebstellen mit feuchtem Torf 
umwickelt. Nach kurzer Zeit schon hatten sich daraus kraftige Wurzeln 
entwickelt, die nun zur weiteren Untersuchung verwendet wurden. 

Sie wurden wie früher mit Chromessi~siure fixiert und in Paraffin 
eingebettet. Die Schnittdicke betrug 10 u, gefärbt wurde mit Häma- 
toxylin-Eisenalaun und Methylblau-Eosin nach Mann, zum Nachweis 
von Korklamellen mit Sudanglyzerin. 
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Die Exodermis entwickelt sich, wie schon erwähnt wurde, und worauf 
bei Ceropegia bulbosa noch näher eingegangen wird, in unmittelbarer 
Nähe des Vegetationskegels. Während in diesem ihre noch meristema- 
tischen Zellen einander vollkommen gleichen, tritt doch bald — noch 
unter der Wurzelhaube — eine Differenzierung der beiden Zellarten ein. 
Durch radiale Teilung werden außerordentlich schmale Zellen abge- 
trennt (Abb. 7). Einen ähnlichen Vorgang beschreibt Krömer (1903, 
S. 64) an einem Tangentialschnitt durch eine Wurzel von Agapanthus 
praecox. Im weiteren Entwicklungsgang nehmen die schmalen Zellen 
mehr und mehr die Kegelstutzform an; wodurch sie sich schon als die 
späteren Durchlaßzellen charakterisieren. Mit der fortschreitenden 
Ausbildung geht auch eine Veränderung der Protoplasten vor sich. 
Die Durchlaßzellen behalten ihr dichtes und reichliches Plasma; die 
Nachbarzellen aber enthalten nur noch den wandständigen Protoplasten, 
der sich auch später in den ausgebildeten Zellen vorfindet. Ein Unter- 
schied in der Größe der Kerne war in diesem Stadium nicht festzu- 
stellen (Abb. 7). Im wesentlichen lag mir nun daran, die Entwicklung 
des Polsters zu erkennen. Es wäre ja möglich, daß eine ähnliche Bil- 
dungsweise vorliegt, wie sie von den „Faserkörpern“ der Orchideen 
bekannt ist (LerrGeB 1865, MEINECKE 1894), daß nämlich das Polster 
gar nicht aus der Durchlaßzelle, sondern aus dem darüber liegenden 
Dermatogen entsteht. Doch war diese Annahme irrig. 

Die Beobachtungen wurden an mit Hämatoxylin-Eisenalaun ge- 
färbten Präparaten vorgenommen, weil dieser Farbstoff von dem 
Polster gut aufgenommen wurde, und so die geringste Verdickung 
leicht erkennen ließ. 

In jungem Zustande ist die Durchlaßzelle gleichmäßig von einer 
dünnen Zellulosemembran, der Primärlamelle, umgeben, auf die dann 
eine weitere aufgelagert wird. Die primäre Lamelle wird zusammen- 
gedrückt und verholzt allmählich. Nunmehr beginnt sich auch eine 
Veränderung der äußeren Tangentialwand bemerkbar zu machen. Die 
junge sekundäre Membran schwillt an den Seiten zuerst keulenförmig 
an. Diese Verdickungen schreiten nun gleichmäßig nach der Mitte zu 
fort, so daß sich die Außenwand schon bei schwacher Vergrößerung 
von der der Nachbarzellen als scharf abgegrenzter violetter Streifen 
abhebt. Die Verdickung entsteht also nicht durch Auflagerung neuer 
Lamellen, vielmehr wird neugebildete Substanz zwischen zwei Lamellen 
eingelagert. Es liegt also Intussuszeption vor im Gegensatz zu den 
Orchideen, bei welchen der ,,Faserkérper“ frei in das Innere der Ve- 
lamenzeile hineinragt, also wohl durch Apposition zustande kommt 
(Abb. 8). Das Bild zeigt deutlich, daß bei Hoya zunächst eine Spaltung 
der sekundären Membran vor sich geht, in die der Stoff eingelagert wird. 
Die nun folgende allmähliche Erstarkung des Polsters bis zur Fertig- 
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bildung kann nur durch Intussuszeption erfolgen. Eine Struktur läBt 
sich gleich nach der Bildung des Polsters nicht erkennen, vielmehr 
erscheint es als homogene Masse, und erst an älteren Zellen wird all- 





Abb. 8. Wie Abb. 7. Etwas älteres Stadium einer Durchlaßzelle; Beginn der Anlage eines Polsters. 


mählich eine radiale Streifung erkennbar, die sich dann später in einzelne 
kleine Punkte auflösen läßt (Abb. 6 u. 9). 

Kurz erwähnt sei noch einiges über die epidermale Schicht. * Bei 
den angetriebenen Wurzeln zeigten ihre dünnwandigen Zellen einen 





Abb. 9. Wie Abb. 8. Die Ausbildung des Polsters noch weiter vorgeschritten. 


außerordentlich reichen Plasmainhalt mit einem etwas größeren Kern, 
als ihn Exodermiszellen besitzen. Stellenweise traten in diesem Gewebe 
in einer Zelle zwei Kerne auf (Abb. 7a). Vielleicht hängt das mit dem 





„ec 


® 


= 07 


Zur Kenntnis der Kxodermis der Asclepiadaceen. 15 


anormalen Versuchsbedingungen — dem raschen Treiben — zusammen, 
das die Bildung einer Membran verhindert haben könnte. Weiter nach 





Abb. 10. Hoya carnosa, Erdwurzel. 


Epidermale Schicht und Exodermis. Längsschnitt. 


der Basis der Wurzel zu werden die Zellen allmählich plasmaärmer, 
bis schließlich der Inhalt ganz verschwunden ist und Schrumpfungen 


der Zellwände eintreten 
(Abb. 6, Ep.). Eine Auflösung 
der äußeren Tangentialwand, 
wie bei Dischidia, trat hier 
nicht ein. 

Denselben Fixierungs- und 
Färbungsmethoden wie die 
Luftwurzeln wurden Erdwur- 
zeln von Hoya unterworfen. 
Es ließen sich hier die gleichen 
Verhältnisse wie bei den Luft- 
wurzeln feststellen. Die An- 
nahme, daß die Polster der 
Durchlaßzellen etwa nur eine 
Eigenart der Luftwurzeln 
seien, erwies sich alsoals falsch. 
Die in gleicher Zahl in der 
Exodermis vorhandenen 
Durchlaßzellen enthalten in 
der Außenwand gut ausge- 
bildete Polster, die die Punkt- 
struktur sogar noch besser er- 





Abb. 11. Hoya carnosa, Erdwurzel. Einzelne Durch- 
laßzelle. 


kennen ließen, als die Luftwurzeln (Abb. 10 u. 11). Die Charakterisierung 
von Luft- und Erdwurzelexodermen, wie sie seiner Zeit von HÖöHNEL 
(1877, S. 649) vornahm, läßt sich demnach nicht allgemein aufrecht 











16 A. Francke: 
erhalten. Allerdings muB bemerkt werden, daB sowohl Hoya als auch 
die gleich zu besprechende Ceropegia in der Kultur durch Ableger ver- 
mehrt werden. Die Erdwurzeln entsprechen also im Versuchsmaterial 
nicht der primären Wurzelanlage, sondern sind aus Adventivwurzeln 


hervorgegangen. 
Ceropegia bulbosa. 

Frische Luftwurzeln dieser Pflanze wurden ebenfalls mit Chrom- 
essigsäure fixiert und in Paraffin eingebettet. Die Schnittdicke betrug 
wie bei Hoya 10 u. 

Im Vergleich mit den oben beschriebenen Wurzeln fiel auf, daß die 
Luftwurzeln von Ceropegia wesentlich feiner gebaut sind. Durchlaß- 
und verkorkte Zellen wechseln auch hier in der Exodermis fast regel- 
mäßig ab. 

Die epidermale Schicht setzt sich aus dünnwandigen, in Richtung 
der Wurzel gestreckten Zellen zusammen, die vielfach zu verhältnis- 
mäßig mächtigen Wurzelhaaren auswachsen. Ihre Mittellamellen sind 
verholzt, während die sekundären Lamellen aus Zellulose bestehen. 
Ein Zellinhalt ist nur im jugendlichen Stadium vorhanden. 

Bei Hoya carnosa wurde schon darauf hingewiesen, daß zwischen 
den beiden Zelltypen der Exodermis im Alter Größenunterschiede 
kaum mehr bestehen. Solche fehlen bei Ceropegia fast ganz, so daß 
man erst ein klares Bild der anatomischen Verhältnisse bekommt, wenn 
die Schnitte mit Sudanglyzerin gefärbt werden. Die verkorkten Exo- 
dermiszellen heben sich dann von den ihnen außerordentlich ähnlich 
sehenden Durchlaßzellen gut ab. 

In ihrem Aufbau und ihrer chemischen Natur ähneln alle Zellen 
der Exodermis den entsprechenden der Dischidien. Die Exodermis- 
zellen sind hier mehr in der Längsrichtung gestreckt, und die Durchlaß- 
zellen haben die Kegelstutzform fast völlig verloren. Das Polster, das 
sich in einem schmalen Bogen an der Außenwand der Zelle entlang 
zieht, läßt nur mit Mühe eine Struktur erkennen. An manchen Stellen 
erscheint es homogen, doch zeigen genügend alte Stadien eine große 
Anzahl kleiner Punkte. Ob diese auch hier in Radialreihen angeordnet 
sind, ließ sich bei der außerordentlichen Feinheit nicht erkennen. In 
seinem chemischen Verhalten ist das Polster dem vorher besprochenen 
gleich zu setzen. 

Protoplasten waren in beiden Zelltypen vertreten. Die Durchlaß- 
zellen haben wiederum ein außerordentlich dichtes, körniges Zytoplasma 
und gut ausgebildete Kerne, während die Exodermiszellen nur einen 
wandständigen, in den Schnitten fast stets geschrumpften Plasma- 
schlauch besitzen, dem ein wesentlich kleinerer Kern eingelagert ist 
(Abb. 12). 
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Wenden wir uns nun zur Entwicklungsgeschichte der Exodermen, 
für deren Studium Ceropegia ein ausgezeichnetes Objekt ist. Angaben 
darüber finden sich bei Krömer (1903, S. 39). Seinen Beobachtungen 
nach entstehen die ,,Interkuten“ (Exodermen) entweder aus einer 
den ganzen Vegetationskegel umgebenden Initialschicht, oder zu- 
sammen mit der innen angrenzenden Parenchymschicht aus gemein- 
samen Urinitialen. Demgegenüber sagt Mitier (1906, S. 55), daß 
bei Convallaria majalis die „Interkutis‘‘ gemeinsame Initialen mit dem 
„Epiblem‘ (epidermale Schicht) hat. An medianen Längsschnitten 
durch Luftwurzelspitzen war es möglich, den Ursprung der Exodermis 
einwandfrei festzustellen. Es sind am Vegetationspunkt vier Scheitel- 
zellen bzw. Scheitelzellreihen übereinander vorhanden. Betrachten 
wir die Abkömmlinge der äußersten Schicht, also des Dermatogens, 








4 1 mes 
Ex.Z. D.Z. K. 
Abb. 12. Ceropegia bulbosa, Luftwurzel. Epidermale Schicht und Exodermis. 


so sehen wir, daß sie gegen die Spitze zu mehrfach aufspalten, und so 
die Wurzelhaube bilden. Nach rückwärts setzen sie sich in die epider- 
male Schicht fort. Das Periblem besitzt zwei übereinanderliegende 
Scheitelzellen. Die Exodermis findet ihren Ursprung aus der äußeren 
dieser beiden Scheitelzellen. Die von dieser abstammende Periblem- 
schicht teilt sich in einiger Entfernung von der Spitze nochmals tangen- 
tial, und die äußere der so entstehenden Zellreihen nimmt sofort ihren 
exodermalen Charakter an. Die Exodermis ist also als äußerste Rinden- 
schicht aufzufassen. 

Die vierte Scheitelzelle ist die Urinitiale für das Plerom. Die Haube 
hat an Wurzeln, die sich in der Luft entwickeln, ein anderes Aussehen 
als bei Kultur in Wasser. Bei Luftwurzeln verkorken nämlich die 
äußeren Partien, und zwar fast immer drei Zellschichten. Dabei ent- 
steht ein Gewebe, das Ähnlichkeit mit der Exodermis besitzt. An solchen 

Planta Bd. 3. 2 
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Wurzeln ist demnach die Entwicklung der Exodermis schwer mit 
Sicherheit festzustellen, an Wasserwurzeln läßt sich ihre Entstehung 
aber ohne jede Schwierigkeit verfolgen. Solche Wurzelhaubenverkorkun- 
gen wurden schon von früheren Autoren beobachtet und sind als Schutz- 
mittel gegen Austrocknung des Wurzelmeristems an Luftwurzeln leicht 
verständlich. Erst kurz vor dem Aufhören der Wurzelhaube läßt sich 
die erste Ausbildung eines Polsters wahrnehmen, die gleichzeitig mit 
der Anlage einer Korklamelle in den Exodermiszellen stattfindet. 

Es stimmt dieses überein mit Beobachtungen van WissELINGHS 
(1886, S. 14) und Krémers (S. 54) bei Funkia ovata und Convallaria 
majalis. 

Besondere Beachtung verdient nun noch ein merkwürdiges Ver- 
halten der Zellkerne, das bei Ceropegia sehr häufig in der jungen Exo- 
dermis — seltener in angrenzenden Teilen des Periblems — festzu- 
stellen war. In mehreren aufeinander folgenden Zellen (oft bis zu 12) 
gab der Kern seine normale Form auf und legte sich wie ein Balken 
quer durch die Zelle. Er erschien vollkommen homogen und stark licht- 
brechend. An den Berührungsstellen mit den Zellwänden lagerten sich 
die bei den Luftwurzeln vielfach in diesem Gewebe vorkommenden 
Chromatophoren an. Die eigentümliche Kernform scheint rein physi- 
kalisch, nämlich durch Adhäsion bedingt zu sein. Der in jugendlichem 
Zustande im Verhältnis zur Zelle sehr große Kern berührt in diesem 
Stadium fast immer die radialen Wände. Beim weiteren Wachstum 
der Zelle bleibt er an diesen haften und wird in die Länge gezogen. 
Wird die Spannung zu groß, so wird die Verbindung mit einer Seite 
aufgegeben, und der Kern liegt in Form einer Halbkugel nur noch einer 
Wandfläche an. Mit der Ausbildung des Polsters haben diese ,,Zell- 
kernbrücken“ nichts zu tun; denn einmal ireten sie in einer ununter- 
brochenen Reihe auf, und zweitens finden sie sich auch in anderen Ge- 
webepartien, in denen sie radiale Richtung einnehmen. 

Ein auffallender Unterschied zwischen den Luftwurzeln und Erd- 
wurzeln der Ceropegia ist nicht vorhanden. Die Exodermen gleichen 
sich in ihrem Bau vollkommen, doch ist das Polster der Durchlaßzellen 
bei Erdwurzeln etwas gröber strukturiert, so daß man leicht die ein- 
zelnen Löcher wahrnehmen kann. 

Anschließend sei noch auf einen Versuch, der mit den Luftwurzeln 
angestellt wurde, eingegangen, da er Aufschluß gibt über die Funktion 
des Polsters. 

Es wurden sehr stark verdünnte Lösungen von Methylenblau und 
Eosin hergestellt, und die Wurzeln verschieden lang ihrer Einwirkung 
ausgesetzt. Mit Eosin waren die Resultate weniger klar, so daß nur 
auf die mit Methylenblau eingegangen werden soll. Nach jedem Ver- 
such wurden Freihandschnitte in der Längsrichtung angefertigt. Bei 
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einer Einwirkungsdauer der Lésung von 6 Stunden war eine intensive 
Färbung der Polster eingetreten, während alle anderen Gewebepartien 
unberübrt davon blieben. Durch eine Erhôhung der Versuchsdauer 
auf 24 Stunden wurde erreicht, daB nunmehr der Farbstoff schon in 
das Innere der DurchlaBzelle eingedrungen war und der Protoplast 
schwach bläulich erschien. Wurden die Wurzeln 48 Stunden in der 
Lésung gelassen, sa war der Farbstoff schon teilweise in die verkorkten 
Exodermiszellen eingedrungen und färbte deren Protoplasten ganz 
schwach bläulich grün. Es ist auf diese Weise bewiesen, daB das Polster 
gelöste Stoffe leicht und schnell absorhiert und allmählich an die unteren 
Partien abgibt. Ähnliches fand GoEBEL (1922) für Agapanthus; die 
Durchlaßzellen dieser Pflanze speichern rasch Naphtolgelb ohne ab- 
zusterben. 
Pflanzen nur mit Erdwurzeln. 

Die folgende Gruppe umfaßt eine Reihe Asclepiadaceen, die nur Erd- 
wurzeln aufweisen, und zwar sollen zuerst: succulente Pflanzen und zum 
Schluß solche ohne besondere Anpassungsmerkmale behandelt werden. 

Nachdem bei den Erdwurzeln von Hoya und Ceropegia eine Exo- 
dermis gefunden worden war, die in allen Einzelheiten bis auf die feinere 
Struktur des Polsters mit der der Dischidien übereinstimmte, lag es 





Abb. 13. Huernia macrocarpa, etwas älteres Abb.14. Wie Abb. 13. Die Durchlaßzelle hat 
Stadium mit fertig ausgebildetem Polster. eine Suberinlamelle ST angelegt. 


nahe, daß man bei dieser Gruppe auf dieselben Einrichtungen stoßen 
würde. Von sukkulenten Pflanzen wurden untersucht Huernia macro- 
carpa SCHWEINF. (Alkoholmaterial) und Stapelia trifida Toparo (frische 


Keimwurzeln). 
2+ 
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Beide besitzen, wie erwartet, dieselbe Ausbildung der epidermalen 
Sthicht und Exodermis, wie die im Vorhergehenden behandelten 
P. 
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Abb. 16. Marsdenia Condurango. Epidermale Schicht und Exodermis. In der Zelle Ex, Z. ist 
die innere Zelluloselamelle teilweise losgelöst. Längsschnitt. 


Asclepiadaceen, so daß es genügt, wenn nur die wichtigsten Punkte 
hervorgehoben werden. 
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Huernia macrocarpa bildet in der Exodermis nahezu gleichförmige 
Zellen aus, doch lassen sich die Durchlaßzellen, die hier nicht so zahl- 
reich wie z. B. bei den Dischidien auftreten, sehr leicht durch das auch 


hier stark lichtbrechende Polster 
erkennen, dessen Aussehen und 
Struktur sehr an das von Cerope- 
gia-Luftwurzeln erinnert. Erst an 
älteren Stadien tritt eine deutliche, 
punktförmige Struktur hervor mit 
schwacher Andeutung von Radial- 
reihen. An Schnitten durch ältere 
Wurzelteile erkennt man, daß auch 
hier eine Inaktivierung der Durch 
laßzellen durch Anlage einer Kork- 
lamelle eintritt (Abb. 13 u. 14). 
Über die Protoplasten ließ sich 
bei Huernia keine genügende Klar- 
heit gewinnen, da diese durch 
die Alkoholbehandlung stark ge- 
schrumpft waren, und im übrigen 
auch nur Freihandschnitte möglich 
waren. Besser waren die Bilder, die 
von Stapeliatrifida erhalten wurden. 
Die Keimwurzeln wurden mitChrom- 
essigsäure fixiert, in Paraffin ein- 
gebettet und 10 u stark geschnitten. 
Gefärbt wurde wie bei Hoya und 
Ceropegia mit Hämatoxylin, Methyl- 
eosin und Sudanglyzerin. Die Wur- 
zel zeichnet sich aus durch außer- 
ordentlich langgestreckte Zellen in 
der epidermalen Schicht, die auch 
hier Wurzelhaare ausbilden, und in 
der Exodermis, die nur seltener 
von kürzeren Durchlaßzellen unter 
brochen wird (nach etwa 3—4 Exo- 
dermiszellen eine DurchlaBzelle). 
Die Verkorkung der Wände weicht 
hier erstmalig von den besproche- 
nen Typen ab, insofern, als die 





























Abb. 17. Asclepias syriaca. Jüngeres Stadium 
der Exodermis; die Durchlaßzelle D. Z. hat. 
noch kein Polster angelegt. Längsschnitt. 


Außenwände djckere Suberinlamellen anlagern als alle inneren (Abb. 15). 
Über die Durchlaßzellen läßt sich sagen, daß sie das Polster relativ 
dünn anlegen, und daß es auch bei stärkster Vergrößerung weder Löcher 
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noch eine Streifung erkennen läßt, so daß es völlig homogen erscheint. 
Bei den Protoplasten konnten hier die schon erwähnten Verhältnisse 
konstatiert werden, ein dichtes und reichliches Zytoplasma mit gut 
susgebildetem Kern in den Durchlaßzellen, und ein dünner, fast hyaliner 
Plasmaschlauch mit einem etwas kleineren Kern in den Exodermis 
zellen (Abb. 15). 

Die letzte der aufgestellten Gruppen umfaßt die Erdwurzeln von 
Marsdenia Condurango Rous. fil., Gomphocarpus macroglossus TuR6z., 
Cryptolepis sp. und Asclepias syriaca L. 

Im allgemeinen läßt sich darüber sagen, daß hier die anatomischen 
Verhältnisse den bisherigen Befunden bis auf einige wenige Abweichun- 
gen entsprechen. So weist z. B. Asclepias syriaca in beiden Außen- 
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Abb. 18. Wie Abb. 24. Ausgebildete Exodermis. 


schichten sehr lang gestreckte Zellelemente auf; bei Gomphocarpus 
macroglossus sind sie wieder etwas kiirzer, und Marsdenia Condurango 
bildet Zellen, die wieder mehr dem Typ der Dischidien gleichkommen 
(Abb. 16—18). Das weitaus mächtigste Polster — es nimmt nahezu ein 
Drittel der Zelle ein — besitzt von den vier genannten Pflanzen Mars 
denia Condurango (Abb. 16). Die poröse Struktur ist außerordentlich 
fein und läßt sich nur einwandfrei mit dem 2 mm Apochromat nach- 
weisen. Eine Abweichung machte sich hier bei Behandlung mit Sudan- 
glyzerin in der Färbung bemerkbar. Während bei allen anderen Ob- 
jekten nie eine Veränderung der Polster eintrat, nahmen sie bei Mars- 
denia mit Sudan einen bräunlich gelben Ton an. Die Verteilung der 
Durchlaßzellen in der Exodermis entspricht der bei Dischidia, also 
regelmäßig wechselnd. Gleiches konnte bei Cryptolepis festgestellt 
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werden, doch hat hier das Polster geringere Dicke, wobei aber die 
radiale Struktur erhalten bleibt. 

Weniger zahlreich und schwächer in der Ausbildung der Polster 
sind die Durchlaßzellen bei den beiden nächsten Pflanzen, Gompho- 
carpus und Asclepias. Bei stärkster Vergrößerung läßt sich bei ersterer 
noch die radiale Punktstruktur nachweisen, während letztere nur eine 
Radialstreifung erkennen läßt (Abb. 18). 

Von Asclepias sei noch erwähnt, daß sie die Polster an den Keim- 
wurzeln erst in einem beträchtlich größeren Spitzenabstand ausbildet, 
als es bei allen anderen untersuchten Wurzeln der Fall ist (Abb. 17). 


Zusammenfassung und Schluß. 


Wie aus den vorliegenden Ergebnissen ersichtlich, besitzen sämt- 
liche untersuchte Luft- und Erdwurzeln der Asclepiadaceen eine Exo- 
dermis, die der Krömerschen Kurzzellen-Interkutis entspricht, d.h. 
sie setzt sich zusammen aus verkorkten Exodermiszellen und unver- 
korkten bis auf die Außenwand zartwandigen Durchlaßzellen. Bis auf 
wenige Ausnahmen wechseln diese beiden Zellarten regelmäßig mit- 
einander ab. ’ 

Entwicklungsgeschichtlich geht die Exodermis aus einer gemein- 
samen Urinitiale mit dem Periblem hervor, von dem es sich sehr früh 
durch Ausbildung des entsprechenden Zellcharakters unterscheidet. 
Die Exodermiszellen legen ihre Korklamellen noch unter der Wurzel- 
haube an, und fast zu gleicher Zeit beginnt in den Durchlaßzellen der 
Aufbau des Polsters. Dieses entsteht durch Spaltung der Außenwand, 
genauer gesagt, ihrer sekundären Lamelle und Einlagerung eines stark 
lichtbrechenden Stoffes, der sich als verholzte Zellulose erwiesen hat, 
in die gebildete Lücke. Auch die weitere Verdickung geht durch typische 
Intussuszeption vor sich (Abb. 8 u. 9). 

Während in den untersuchten jugendlichen Stadien das Polster ziem- 
lich schwach ausgebildet ist und abgesehen von einer gelegentlich zu 
beobachtenden radialen Streifung keine feinere Struktur erkennen 
läßt, konnte eine solche an älteren Zellen überall nachgewiesen werden. 
Bei Ceropegia bulbosa (Luftwurzeln) und Asclepias syriaca (Keimwurzeln) 
erkennt man nur eine radiale Streifung. Bei den übrigen Formen be- 
steht das Polster aus einer von unzähligen kleinsten kugeligen Hohl- 
räumen durchsetzten Substanz, die allseits von einer Membran umgeben 
ist. Am deutlichsten ausgebildet finden wir die Struktur bei Dischidia 
Griffithii, wo die Löcher mit großer Regelmäßigkeit in radial angeord- 
neten Reihen verlaufen. Gerade noch als Punkte zu erkennen sind die 
Löcher bei Gomphocurpus macroglossus. Zwischen diesen beiden Ex- 
tremen finden nun die verschiedensten Übergänge statt. Hervor- 
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gehoben sei auch noch einmal an dieser Stelle, daB sich Unterschiede 
zwischen Luft- und Erdwurzeln nirgends feststellen ließen. 

Ohne Zweifel stehen die DurchlaBzellen oder Kurzzellen und ihre 
Polster in engem Zusammenhange mit der Absorption des Wassers und 
der darin gelésten Nährstoffe. Zeichnen sich doch diese Zellen durch 
den Mangel einer Verkorkung, auBerordentlich zarte Innenwände und 
durch einen mächtigen Protoplasten im Gegensatz zu den Exodermis- 
zellen aus. Gerade letzterer Umstand deutet auf eine sehr rege Aktivitat 
der Zellen hin. In hervorragender Weise ist auch das Polster dieser 
Funktion angepaßt. Dadurch, daß es mehr oder weniger große Löcher 
aufweist, die in tangentialer Richtung nur durch ganz zarte Membran- 
streifen voneinander getrennt sind und genau radiale Richtung innehalten, 
werden zweierlei Dinge gewährleistet, nämlich leichte Speicherung von 
Wasser und eine leichte Weiterleitung in das Zellinnere. Dies ließ sich 
auch experimentell durch Farbstoffaufnahme bei Ceropegia bestätigen. 
Schließlich wird durch die erhebliche Dicke des verholzten Polsters 
ein guter Transpirationsschutz bewirkt. Ähnlichen Dingen begegnen 
wir auch bei den Orchideen-Luftwurzeln, über die LEITGEB (1864 und 
1865) und Meımecke (1894) berichteten. Zwar wird dort das Polster 
— MEImEcKE nennt es Faser- oder Stabkörper — vom Protoplasten 
der über der Durchlaßzelle befindlichen Velamenzelle gebildet; auch 
ist es nicht von einer besonderen Membran gegen das Zellinnere zu 
abgegrenzt. Doch liegt der Körper an der gleichen Stelle, seine Struktur 
ist eine verhältnismäßig ähnliche und seine stoffliche Natur die gleiche. 
Verschiedentlich (vgl. GoEBEL 1922) wurde darauf hingewiesen, daß 
man in den Faserkörpern wahrscheinlich nicht nur ein Reservoir zur 
Wasseraufnahme (Lerrees 1865), sondern vielleicht sogar eine Art 
Adsorptions- und Kondens-Apparat für Gase erblicken könne. Eine 
solche Funktion wäre der Struktur der Körper nach verständlich. Ob sie 
nun tatsächlich zutrifft, bedarf noch genauerer Untersuchung; kommt 
sie aber den Faserkörpern der Orchideen zu, dann wäre sie auch für die 
Polster der Asclepiadaceen zu erwarten. 

Allem Anschein nach sind verdickte Außenwände bei Durchlaß- 
zellen keine seltenen Erscheinungen. Schon Juz schreibt (1884, S. 8), 
daß „die Außenwände der Kurzzellen vielfach auf irgendeine Art ver- 
dickt sind“, und auf Seite 10 derselben Arbeit von Haemanthus, Olivia 
u. a., daß „die Verdickung durch Ablagerung einer ziemlich dicken 
Masse gebildet wird“. Eingehender beschreiben van WISSELINGH (1886, 
S. 8) und später Krömer (1903, S. 53 u. 55) und Mize (1906, S. 55) 
solche Außenwände. Neuerdings bildet sie GOEBEL (1922) für Amarylli- 
daceen ab, die auch „Stabkörper‘ im Velamen besitzen. Anscheinend 
treten die Verdickungen aber nur an xerophilen Formen auf, sie fehlen 
z. B. dem hygrophilen Crinum aquaticum. 
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Nach den Beobachtungen der genannten Autoren handelt es sich 
um kappenartige Verdickungen der AuBenwand. In allen Fallen wurden 
die Kappen als verholzt bezeichnet, eine Struktur in ihnen aber nicht 
erkannt. Von Asclepiadaceen sind früher Hoya carnosa und Vincetoxi- 
cum officinale studiert worden; aber von einer Verdickung der AuBen- 
wand wird bei ersterer nichts erwähnt; ebensowenig von einer feineren 
Struktur bei beiden. Ich habe daraufhin Schnitte durch Wurzelspitzen 
von Vincetoxiéum angefertigt und gefunden, daß wie bei allen anderen 
Asclepiadaceen auch hier nicht ein homogener Kérper, sondern ein 
Polster vorliegt, das eine Radialstreifung besitzt, hervorgerufen durch 
feine Punktreihen. Es bleibt nun noch nachzupriifen, ob auch in den 
verdickten Außenwänden der Durchlaßzellen anderer Pflanzenfamilien 
eine ähnliche Struktur vorliegt. 

Wie schon früher erwähnt wurde, tritt die Außenwandverdickung 
bei den vielfach xerophilen Amaryllidaceen auf, nicht aber bei einer 
Wasserpflanze aus dieser Familie. Auch die Asclepiadaceen sind eine 
ausgesprochen, zum Teil sogar extrem xerophile Familie; es hat also 
den Anschein, als ob es sich bei der Außenwandverdickung der Durch- 
laßzellen um ein xerophiles Merkmal handle, bzw. um eine Eigenschaft, 
die xerophile Lebensweise mit ermöglicht. Bei der Mehrzahl der von 
mir untersuchten Formen, besonders den Epiphyten treten nur sehr 
spärliche und auffallend feste, zum Teil verholzte Wurzelhaare auf, 
deren Ausgabe wohl mehr die ist, die Pflanze am Substrat zu befestigen, 
als Wasser aufzunehmen. Es ist anzunehmen, daß die in diesen Fällen 
in so großer Anzahl vorhandenen Durchlaßzellen direkt als Absorptions- 
organe dienen; besonders bei Dischidia, wo sie durch Auflösung der 
Außenwand der epidermalen Schicht freigelegt werden; die Trichter- 
form der Zellen ist dafür vorteilhaft, da durch sie außen eine Vergröße- 
rung der absorbierenden Oberfläche geschaffen wird,. innen durch die 
Verengung eine Verkleinerung der durchlässigen Stelle, also ein Schutz 
gegen Wasserverlust. Im allgemeinen läßt sich bei den von mir unter- 
suchten Asclepiadaceen deutlich erkennen, daß den mehr xerophilen 
Formen kräftiger ausgebildete Polster mit größeren Poren zukommen. 
Das zeigen besonders die xerophilen Dischidien, die die gröbste Struktur 
aufweisen. Sie stammten von Originalstandorten, ebenso die mit mäch- 
tigem großlöcherigem Polster ausgestattete Marsdenia Condurango, 
von der mir nicht bekannt ist, inwieweit sie als xerophil anzusprechen 
ist. Es folgt in abnehmender Ausbildung des Polsters Hoya (feucht ge- 
zogen), Huernia, Stapelia, Ceropegia (letztere halb in Wasser kultiviert), 
Gomphocarpus und mit wenig dicken Polstern, die uns nur noch Streifen 
erkennen lassen, die nichtxerophilen Formen, wie Asclepias und Vincetoxi- 
cum. Die Polsterbildung ist also eine Eigenheit der Asclepiadaceen- 
exodermis überhaupt und erfährt bei xerophilen Formen eine besonders 
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gute Ausbildung. Der Fall liegt also ähnlich wie bei dem Velamen, 
das nach GoeBez (1922) auch an Erdwurzeln von Amaryllidaceen, 
Orchidaceen usw. auftreten kann, seine ausgiebigere Entwicklung aber 
erst bei xerophilen Formen, bzw. Epiphyten, erhält. 
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ANATOMIE UND PHYSIOLOGIE 
DER SPALTOFFNUNGSAPPARATE MIT VERHOLZTEN 
SCHLIESSZELLMEMBRANEN. 


Von 
KATHARINA KAUFMANN. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. August 1926.) 


I. Einleitung. 

Die chemische Beschaffenheit der Zellwände steht mit der Funk- 
tion der Zelle oder des Zellverbandes innerhalb des pflanzlichen Organis- 
mus in enger Beziehung. Von der verschiedenen Funktion der chemisch 
voneinander abweichenden Zellwände hat man auf bestimmte Eigen- 
schaften einzelner Membranen geschlossen. Die Frage, in welchem 
Zusammenhang die Verholzung der Schließzellmembranen und die 
Funktion der Stomata stehen, ist Gegenstand dieser Arbeit. Es ergab 
sich dabei die Notwendigkeit, das Verhalten der Schließzellmembranen 
verschiedenen Holzreagentien gegenüber zu prüfen. 

Die ersten Angaben über Verholzung von Schließzellmembranen bei be- 
stimmten Pflanzen finden sich bei Gr. Kraus (1865/66), LemaIRE (1883) und 
KLEMM (1886). Kraus erwähnt die Verholzung der stark verdickten Rücken- 
wand der Schließzellen bei Cycadeen, KLemm die Verholzung der Verdickungs- 
lamellen der Schließzellen bei Cupressineen. LEMAIRE beobachtete verholzte 
Schließzellmembranen bei Cycadeen und Coniferen und machte auf die Unab- 
hängigkeit in der chemischen Beschaffenheit der Schließzellmembranen und 
der übrigen epidermalen Gewebe aufmerksam. Kraus schloß von der Gelb- 
färbung mit Jod auf verholzte Membranen. LEMAIRE und KLEMM haben die 
Verholzung mit Phlorogluzin und Salzsäure nachgewiesen. VINGE (1889) er- 
wähnt die Verholzung der Schließzellmembranen bei Todea barbara. Ausführ- 
liche Angaben über Anatomie und Chemie der Coniferenschließzellmembranen 
gibt MAHLERT (1885). 

Die Verholzung der Stomata bei Lycopodinen und Filicinen stellte Lins- 
BAUER (1898, 1899) bei seinen Untersuchungen über „die vergleichende Ana- 
tomie einiger tropischer Lycopodien“ und „über die Verbreitung des Lignins 
bei Gefäßkryptogamen‘“ (Pteridophyten) fest. Er beobachtete Verholzung der 
leistenförmigen Verdickungen bei Lycopodium Phlegmaria L., Verholzung der 
Innen- und Außenwand bei L. filiforme Roxsau, L. nummularifolium BLUME, 
L. clavatum L., L. volubile Forst. Auf seine Angaben über verholzte Schließ- 
zellwände bei Filicinen werde ich weiter unten eingehen. RIEBNER (1925) hat 
außer der Anatomie und Mikrochemie der Schließzellmembranen bei Lyco- 
podinen auch deren Funktion beobachtet. Bei einigen tropischen Lycopodiaceen 
hat er eine Bewegung im Sinne des Mniumtypus festgestellt, „trotzdem der 
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anatomische Bau wesentlich komplizierter ist... Bauch- und Innenwand sind 
nicht gleichmäßig dünn, sondern verdickt und nur durch Gelenke beweglich . . 

Bei steigendem Turgor sucht die SchlieBzelle sich abzurunden. Dabei wird das 
breite Innengelenk (vgl. RIEBNER, Abb. 21, S. 280) vorgewölbt, während das Ge- 
lenk der Bauchwand hauptsächlich als Scharnier fungiert“‘ (RIEBNER 1925, S. 283). 
Besonders stark verholzt (nachgewiesen mit Anilinsulfat sowie mit Phlorogluzin 
und Salzsäure) sind die Leisten der Innenwände, gar nicht verholzt die beiden 
Gelenke und die Rückenwände. Bei den heimischen Lycopodiaceen sind Außen- 
und Innenwände der Schließzellen stark verdickt, die Gelenke weniger deutlich 
als bei den tropischen Lycopodiaceen ausgebildet. Verholzt sind außer bei L. 
inundatum Außen-, Innen- und Bauchwand, bei L. clavatum auch die Rücken- 
wand. Wegen der starken Wandverdickungen und der schwachen Ausbildung 
der Gelenke nimmt RIEBNER eine geringe Beweglichkeit der Spaltöffnungen der 
heimischen Lycopodiaceen an. Die Stomata der Psilotaceen zeigen nach RıEB- 
NER im Flächenbild Ähnlichkeit mit denen der Gramineen, im Querschnittsbild 
mit denen der Gymnospermen. Die Verdickungspolster an der Außenwand sind 
besonders stark verholzt. Er schließt nach Bau und Verholzung auf Unbeweg- 
lichkeit der Stomata. — Anatomie und Verholzung der Spaltöffnungen bei Cy- 
cadeen behandelt Kazzer (1908). Er stellte fest, „daß nur die Verdickungs- 
massen eine Einlagerung von Lignin zeigen, die dünnen Wandpartien hingegen 
unverholzt bleiben‘ (KARZEL 1908, S. 516). Da die Membranpartien infolge 
ihrer Verdickung auch ohne „eingelagertes Lignin‘‘ verhältnismäßig starr sind, 
nimmt er an, daß bei diesen Spaltöffnungsapparaten die Funktionsfähigkeit 
durch die Verholzung nicht herabgesetzt wird. Gestützt auf die Untersuchungen 
SCHELLENBERGS (1896) deutet er die Verholzung als xerophytisches Merkmal. 

Die ersten Angaben über verholzte Schließzellmembranen bei Angiospermen 
bringt H. von GuTTENBERG (1907): „Die auffallendste Holzreaktion — mit 
Phlorogluzin und Salzsäure — geben bei Quercus Ilex L. die Außenwände der 
Nebenzellen, sowie die Schließzellen selbst in ihrem oberen Teil. Die Schließzellen 
zeigen am medianen Querschnitt ein enges, querspaltenförmiges Lumen, das 
ringsum mit Ausnahme einer dünnen, schmalen Stelle der Rückenwand von 
verholzter Membran umgeben ist‘ (S.418). Bei Laurus nobilis besitzen nach 
von GUTTENBERG die Radialwände der Epidermis der Blattoberseite eine ver- 
holzte Mittellamelle, die Blattunterseite verholzte Schichten in der Außenwand; 
die Nebenzellen der Stomata sind bis auf die kutinisierten Schichten ganz ver- 
holzt, ferner die Eisodialleisten der Stomata. LINSBAUER (1908) erwähnt die 
Verholzung der SchlieBzellwände bei Pandanus. Nach KorLer (1918), deren 
Ergebnisse ich bestätigen kann, sind bei Pandanus verholzte und unverholzte 
Stomata an derselben Pflanze vorhanden. Außerdem fand KorLer verholzte 
Stomata bei Caraipa calophylla ( Guttiferae). M. HeıLzronn (1916) prüfte die 
Anatomie und Funktion der verholzten Stomata bei Camellia japonica L. und 
stellte mit den verschiedensten Methoden ihre Unbeweglichkeit fest. Sie be- 
obachtete ferner Verholzung der Stomata bei Thea viridis L., Thea assamica 
Masters und Thea Bohea L. HELMING (1925) fand, daß Holzreaktionen bei 
den SchlieBzellmembranen der Gramineen positiv ausfallen. 

Meine Untersuchungen behandeln die Verholzung der SchlieBzell- 
membranen bei Farnen, Gymnospermen und Angiospermen, in erster 
Linie bei Gramineen, und ihre physiologische Bedeutung. 

Von den vielen bekannten Holzreaktionen benutzte ich die Phlorogluzin- 
reaktion nach WıEsneEr (1878), die Kaliumpermanganatreaktion nach MAULE 
(1901), Dimethylamidoazobenzol nach PLAuT (1917) und Kobaltorhodanid 
nach CasPaBis (1920). 
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Über die Chemie des Holzstoffes sagt van WissELinen (1925): „Wir wissen 
noch nicht, ob der eigentliche Holzstoff ein einheitlicher Kérper oder eine Kom- 
bination verschiedener Körper ist, ob die Verholzung ein Adsorptionsprozeß ist 
oder ob eine chemische Bindung des Holzstoffes mit den Kohlenhydraten, aus 
welchen die Zellwand vor der Verholzung zusa tzt ist, stattfindet, ob 
eine Bildung eines neuen Zellwandstoffes aus dem Protoplasma oder eine Modi- 
fikation der Zellulose oder eines anderen Zellwandstoffes vorliegt‘ (S. 130). 

Da also die wesentlichen Bestandteile oder Eigenschaften der Holzsubstanz 
nicht bekannt sind, kann von einem eindeutigen Holzreagens nicht die Rede 
sein. Die zahlreichen ,,Holzreaktionen“ betreffen meistens Begleitprodukte der 
verholzten Substanz, von denen bis jetzt nicht bewiesen ist, ob sie nur in Ver- 
bindung mit der Holzsubstanz auftreten oder auch in Geweben, welche die 
Hauptbestandteile der Holzsubstanz — ‘das Lignin der meisten Autoren — 
nicht enthalten, vorkommen. Auch für die am meisten benutzte Holzreaktion 
— Phlorogluzin und Salzsäure — sind diese beiden Fragen nicht entschieden. 
Allerdings sind nach van WIssELINGH (1925) die meisten Autoren der Ansicht, 
daß die Träger der Phlorogluzinreaktion aldehydartiger Natur und ständige 
Begleitprodukte der verholzten Substanz sind. CzarEk (1913) hat den Träger 
der WIEsNER-Probe Hadromal genannt, er bezeichnet damit ein Gemisch von 
aldehydartigen Bestandteilen, von denen Coniferin und Vanillin die wichtigsten 
sind, und deren Quantität nur 1—2 vH der Holzsubstanz beträgt. v. FABER 
(1904) hat die Zuverlässigkeit der WIESNER-Probe angezweifelt, da er der An- 
sicht ist, daß die Hydathodenwände der Blätter von Anamirta cocculus, die 
Fasern von Boehmeria platyphylla, die Mesophyllzellen von Pinus Mughus, die 
sich sämtlich mit Phlorogluzin und Salzsäure rot färben, wegen ihrer besonderen 
physiologischen Bedeutung keine echte Verholzung besitzen. LINSBAUER (1899) 
hat bei einigen Lycopodinen und Farnen beobachtet, daß sich die Kutikula mit 
Phlorogluzin und Salzsäure rot färbt. Doch ist weder bei v. FABER noch bei Lins- 
BAUER erwähnt, ob die betreffenden Membranen bei Reaktionen auf andere 
Zellwandstoffe positiv reagieren. Nur dann, wenn die Reaktion auf andere Mem- 
branstoffe als Lignin positiv ausfällt, kann man annehmen, daß keine Verholzung 
vorliegt. Ich habe bei meinen Versuchen immer gefunden, daß positiver Ausfall 
der WIEsner-Probe und positive Zellulosereaktion mit Chlorzinkjod (SCHULTZE- 
sches Zellulosereagens) oder positive Korkreaktion mit Sudanglyzerin sich 
gegenseitig ausschließen, und nehme deshalb an, daß die Rotfärbung mit Phloro- 
gluzin und Salzsäure immer auf Verholzung hindeutet, daß aber der negative 
Ausfall dieser Reaktion nicht die Gegenwart von Lignin ausschließt. Bei Be- 
nutzung dieser Reaktion brachte ich die Schnitte in eine auf dem Objektträger 
hergestellte Lösung von Phlorogluzinkristallen in Alkohol, setzte Salzsäure zu 
und untersuchte die Schnitte in Glyzerin. 

Benutzt man die Reaktion nach MÄULE, so erzielt man mit Kaliumperman- 
ganat eine Rotfärbung bei Angiospermen-, jedoch nicht bei Gymnospermenholz. 
Nach Angabe von GÉNEAU DE LAMARLIÈRE (1903) erhält man bei beiden Holz- 
arten positive Reaktion, also Rotfärbung, wenn die Kaliumpermanganat- durch 
eine Kaliumchlorat-Lôsung ersetzt wird. Ich wandte bei Versuchen mit Linden- 
holz und Coniferenholz, z. B. von Pinus, Picea, Taxus, KCIO; an. Stets erhielt 
ich das gleiche Resultat: das Coniferenholz war gelbbraun, das Lindenholz rot 
gefärbt. Es ist mir in keinem einzigen Falle auch bei Variieren der Konzentration 
der Kaliumchloratlösung und der Zeitdauer der Einwirkung gelungen, eine Rot- 
färbung des Coniferenholzes zu erhalten. GÉNEAU DE LAMARLIÈRE macht selbst 
darauf aufmerksam, daß die Färbung nicht immer ein reines Rot ergibt, und 
sagt, daß ,,presque seul le liquide de HorMEISTER — gesättigte Kaliumchlorat- 
lösung und Salzsäure — opère à peu près convenablement“ (8.152). Auch 
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CaspaRis hat mit der gesättigten Kaliumchloratlösung keine andere als eine 
mehr oder weniger tiefe Braunfärbung erhalten. Die Mivresche Reaktion gibt 
also bei Gymnospermen keine typische Rotfärbung. 

Bei den Gramineen tritt die Rotfärbung bei Anwendung von Kaliumper- 

nicht immer in der Intensität wie bei den übrigen Angiospermen 
auf und geht sehr schnell in eine Braunfärbung über. Darum habe ich bei den 
Gramineen das Ammoniak dem Schnitt während der mikroskopischen Beob- 
achtung zugefügt, die Färbung war im ersten Stadium festzustellen. Bei den 
übrigen Angiospermen trat die Reaktion in typischer Weise ein. Die Ansichten 
über den Trager der Mäurzschen Reaktion sind sehr verschieden. MAULE 
bewies nach Entfernung des Hadromals mittels Hydroxylamin, daß die Mäurr- 
sche Reaktion auch nach Entfernung des Hadromals noch eintritt, also die 
Trager der Phlorogluzinreaktion und der Mäureschen Reaktion verschieden 
sind. CaspaRis hat die Kaliumpermanganatreaktion mit Lignin gemacht, das 
nach der Methode von WILLSTÄTTER isoliert war, und kam zu dem Ergebnis, 
daß Angiospermen-,,lignin“ sich mit Kaliumpermanganat färbt, Gymnospermen- 
» lignin“ dagegen nicht. Bei ersterem fällt infolge der Behandlung mit Hydro- 
xylamin die WIEsNER-Probe negativ aus. Der positive Ausfall der Phloro- 
gluzinreaktion bei Gymnospermenlignin beruht darauf, daß das Hadromal aus 
diesen Holzsubstanzen schwer zu entfernen ist. Da Casrarıs die MäuLesche 
Reaktion mit Lignin gemacht hat, sind seine Folgerungen, daß die MauLzsche 
Reaktion einem Lignin — dem Angiospermenlignin — zukomme, daß aber aus 
ihrem negativen Ausfall nicht auf unverholzte Membranen geschlossen werden 
könne, weil nach seinen Untersuchungen verschiedene Lignine vorkommen, be- 
rechtigt. Die Ergebnisse über das Vorhandensein verschiedener Lignine werden 
bestätigt durch PRINGSHEIM und MAGN US (siehe van WISSELINGH 1925), da es auch 
nach ihren Resultaten feststeht, daß es sich im Nadelholz um ein anderes Lignin 
handelt als im Weißbuchenholz. Zu ähnlichen Ergebnissen scheint SHARMA 
(1922), dessen Arbeit mir leider nicht zugänglich war, gekommen zu sein; denn 
er berichtet über: The MÂuLe-reaction as a means of distinguishing between 
the wood of angiosperms and gymnos ; 

Da die Chemie des Lignins nicht bekannt ist, besteht aber noch die Möglich- 
keit, daß die Mäuzesche Reaktion nur einem Bestandteil des Angiospermen- 
lignins zukommt, und es bedarf noch des Nachweises, ob der Träger der MÂULE- 
schen Reaktion ein wesentlicher Bestandteil des Angiospermenlignins ist. 

Im Anschluß an einige meiner Beobachtungen werde ich noch einmal auf 
die Reaktionen nach WIESNER und MÂULE zu sprechen kommen. Die Reaktion 
mit Kaliumpermanganat wurde nach den Angaben von MÂuLE (1901) ausgeführt. 

Als drittes Holzreagens benutzte ich Dimethylamidoazobenzol, und zwar 
eine Lösung von zwei Tropfen „Gelblösung‘‘ (ScuNzrpER 1922, S. 266) und 
zwei Tropfen konz. Salzsäure und 5 ccm Wasser. Bei dieser Konzentration be- 
einflußte die rote Farbe der Lösung die Membranfärbung wenig. 

In einigen Fällen wandte ich noch Kobaltorhodanid (Casrarıs 1920) an; 
doch war dieses Reagens für meine Untersuchungen wenig geeignet, da bei Blatt- 
schnitten die Färbung nicht deutlich hervortrat. Zur Kontrolle machte ich 
noch bei einigen Objekten die Thymol- und Orcinreaktion (SCHNEIDER 1922, 
S. 266). 

Ich habe bei Pteridophyten und Gymnospermen bei positivem Ausfall der 
Phlorogluzinreaktion und der PLautschen Reaktion, bei Gramineen, wenn die 
Reaktion nach PLAUT, bei den übrigen Angiospermen, wenn die Reaktion 
nach MÄULE positiv ausfiel, diese Membranen als verholzt bezeichnet, ohne 
damit sagen zu wollen, daß diese Membranen alle einheitliche chemische Be- 
schaffenheit haben. 
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IL. Anatomie und Mikrochemie der verholzten Schließzellen. 
a) Pteridophyten. 

Das häufige Auftreten der Verholzung der SchlieBzellwand innerhalb 
der Gruppe der Pteridophyten und das konstante Auftreten bei Gymno- 
spermen legt die Frage nahe, ob die Verholzung der Stomata ein für 
die ursprünglichsten Spaltéffnungstypen charakteristisches Merkmal sei. 
Ich untersuchte deshalb die Stomata der Apophyse bei Polytrichum 
commune, konnte aber mit Phlorogluzin und Salzsäure keine Verholzung 
feststellen. Gzsoxkic (s. LINSBAUER 1899) und LinsBAuER (1899) haben 
auch bei andern Gewebselementen der Moose mit Phlorogluzin keine 
Verholzung mikrochemisch nachweisen kénnen. 

Innerhalb der Gruppe der Pteridophyten variiert die Verholzung 
der Stomata stark, sogar innerhalb der einzelnen Familien. 

LinsBAUER (1899) hat in seiner Untersuchung ,,Zur Verbreitung 
des Lignins bei Gefäßkryptogamen“ drei Typen der Verholzung der 
Spaltöffnungen festgestellt. 1. „Im einfachsten Falle verholzen die 
Schließzellen nur, soweit sie einander berühren, ... 2. bei andern Arten 
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Abb. 1. Spaltöff pparat von Asplenium Nidus. (Schraffierung bedeutet Verholzung.) 
a Flächenbild. b Querschnittsbild am Pol. 








ist das Lignin namentlich auf die Umgebung der Zentralspalte be- 
schränkt, .... 3. endlich können auch sämtliche Wände Holzreaktion 
geben“ (S. 6). Ich habe ebenfalls nach der Lokalisation der Verholzung 
drei Typen unterschieden. 

Typus I stimmt mit dem von LINSBAUER überein. Nur die gemein- 
same Wand der Schließzellen, oft nur ihre Mittellamelle an den Polen 
der Stomata zeigt schwache Rotfärbung mit Phlorogluzin (Abb. la). 
Diese Art der Verholzung fand ich bei Marattia alata, während Angio- 
pteris evecta und Ophioglossum vulgatum keine Verholzung zeigten. Inner- 
halb der Leptosporangiatae beobachtete ich sie bei Lindsaya montana, 
Oleandra nodosa, Aspidium Filix mas, Aspidium angulare, Platycerium 
alcicorne, Acrostichum praestantissimum, Asplenium Nidus, bei sieben 
verschiedenen Gymnogrammen, bei Diplazium Shepherdi, Blechnum 
occidentale, Woodwardia radicans, Elaphoglossum Féei, Polypodium 
vulgare. Besonders typisch war diese Verholzung bei Oleandra nodosa, 
Polypodium aculeatum und Aspidium Filix mas. Die Verholzung der 
gemeinsamen Wand erstreckt sich von der Oberfläche unter der Kuti- 
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kula beginnend meist bis zur Mitte der Zelle (Abb. 1b). Sie setzt oft 
mit einer knopfartigen Membranverdickung an der Berührungsstelle 
der beiden Schließzellen an den Enden des Porus an, verschmälert sich 
zum Pol hin allmählich und greift bei einzelnen Farnen z. B. Asplenium 
Nidus, Aspidium Filix mas auch auf die angrenzende Wand der Neben- 
zelle über. Selten ist die gemeinsame Wand in ihrer Tiefenausdehnung 
ganz verholzt; in der Mitte ist eine Zellulosepartie ausgespart ; wo Innen- 
wand und gemeinsame Wand zusammenstoßen, tritt, im Querschnitt als 
punktförmige Verdickung zu sehen (A in Abb. 1b), wieder eine verholzte 
Lamelle auf z. B. bei Oleandra nodosa, Polypodium aculeatum. Bei 
Blechnum spicant ist die gemeinsame Zellwand nach der Blattfläche 
hin keilförmig verbreitert, die dünne Wandpartie bei z (Abb. 1b) gibt 
mit Chlorzinkjod Zellulosereaktion. 

Typus II der Verholzung ist dadurch charakterisiert, daß außer der 
gemeinsamen Zellwand auch eine Membranlamelle zu beiden Seiten des 
Vorderhörnchens verholzt (Abb. 2). Phlorogluzinreaktion und PLAUT- 
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Abb.2. Spaltéffn pparat von Osmunda regalis. a Flächenbild, b Querschnittsbild. 





sche Reaktion stimmen überein. Diese Verholzung zeigen Osmunda regalis, 
Osmunda japonica, Osmunda Claytoniana, Todea barbara, Gleichenia 
pubescens, Botrychium virginianum. Nach LINSBAUER sind die Stomata 
nur in der Umgebung der Zentralspalte und dort, wo zwei Spaltöff- 
nungsapparate zusammenstoBen, verholzt. Ich fand jedoch in allen Fallen 
auch die gemeinsame Wand der beiden Schließzellen verholzt (Abb. 2a). 
Vereinzelt treten bei Osmunda regalis SchlieBzellen auf, die keine oder 
nur sehr schwache Rotfarbung an den genannten Stellen zeigen. Diese 
SchlieBzellen sind im Flächenbild kleiner als die anderen und haben 
eine gréBere Anzahl Nebenzellen. Im Querschnitt zeigen alle SchlieB- 
zellen ein spaltenférmiges Lumen, das schräg zur Blattoberfläche 
hin gerichtet ist. Die Verdickung der SchlieBzellwand ist gerade zu 
beiden Seiten des Hérnchens am schwächsten, und an dieser Stelle setzt 
die verholzte Lamelle an (Abb. 2b). Die Spitze ist kutikularisiert; 
wie aus der Zeichnung ersichtlich, zieht sich die verholzte Lamelle 
um die Spitze herum zur Innenwand hin. Ähnlich in der Lokalisation 
der Verholzung, doch verschieden im Bau der Stomata verhält sich 
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Pteris aquilina. Wie der Querschnitt (Abb. 3a) zeigt, sind deutliche 
Vor- und schwache Hinterhofleisten vorhanden, die Stomata nähern 
sich ihrer Gestalt nach dem Schwimmblattypus nach HABERLANDT. 
Die Vorhofleisten allein bewirken den VerschluB der Zentralspalte. 
Sie sind unter der Kutikula verholzt, ferner zeigen die gemeinsame 
Wand der SchlieBzellen und die Außen. und Querwände der Epidermis 
der Blattunterseite deutliche, die Basalwand schwache Holzreaktion. 

Typus III. Einen dritten Typus der Verholzung der Schließzell- 
membranen stellt Balantium antarcticum dar. Die SchlieBzellen haben 
eine gut ausgebildete Vorhofleiste, die Hinterhofleiste fehlt (Abb. 3b). 
Bei den jungen noch eingerollten Blättern sind alle Membranen gleich 
dünn mit Ausnahme der Vorhofleiste. Bei zunehmendem Alter bildet 
sich an der Außenwand eine Verdickung (Abb. 3c), welche zunächst 
Zellulosereaktion gibt. Zuerst verholzen die gemeinsamen Wände an 
den Schließzellenden. Es bildet sich die bei Typus 1 beschriebene 
knopfartige Verdickung in charakteristischer Weise aus. Später ver- 





Abb. 3. a Querschnitt durch den gage moe ve À von zus aquilina. b Balantium 
antarcticum, Querschnitt durch den Spaltöff cD , Längsschnitt durch die 
SchlieBzelle eines jungen Blattes. 





holzen die übrigen Schließzellwände mit Ausnahme einer dünnen Stelle 
an der Bauchwand (Abb. 3b). Die Epidermiswände der Blattunterseite 
beginnen schon frühzeitig zu verholzen, wenn die Blätter noch das 
hellgrüne Aussehen besitzen. Die Verholzung nimmt an Intensität und 
Ausdehnung mit zunehmendem Blattalter zu, in alten Blättern ist das 
ganze Mesophyligewebe verholzt, ebenso die eigenartigen Interzellular- 
fortsätze (iin Abb. 3b), die LINSBAUER (1898) auch im Stamm von Lyco- 
podium serratum beobachtet hat. Bei alten Blättern fiel die Phloro- 
gluzinreaktion schwächer aus als in früheren Altersstadien, während 
die PLautsche Reaktion hinsichtlich ihrer Intensität keine Veränderung 
zeigte. Cibotium Schiedei besitzt die gleiche Lokalisation der Verholzung. 
Von den Hydropterides habe ich Salvinia natans und Azolla filiculoides 
untersucht, ihre Stomata sind unverholzt. 

Die Anatomie und Funktion der Schließzellen und die chemische 
Beschaffenheit der Membranen der Æquisetinae und Lycopodinae be- 
handelt RIEBNER (1925), (siehe oben). 

Planta Bd. 3. 3 
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b) Gymnospermen. 

Da ich bei meinen Untersuchungen über die physiologische Bedeu- 
tung der Verholzung der SchlieBzellen bei den Gymnospermen auf den 
Bau dieser Stomata hinweisen muB, sei er in seinen Grundzügen dar- 
gestellt. Die Angaben von MAHLERT (1885) und Karzer (1908) über 
den Bau dieser Stomata kann ich bestätigen. Abb. 4a ist das mediane 
Querschnittbild eines Spaltöffnungsapparates. Das Schließzell-Lumen ist 
ellipsenférmig und um ungefähr 45 Grad gegen die Blattoberfläche 
geneigt. Beim Verschluß der Spalte berühren sich zwei stark verholzte 
Wände (r in Abb. 4a und b), die bei v (Abb. 4a) gegen den Porus vor- 





Abb. 4. Spaltöffnungsapparat von Taxus b ta. a Medi Querschnittsbild, b Flächenbild, 
€ Querschnittsbild am Pol, d Längsschnitt durch eine SchlieBzelle. 





gewölbt sind. Für diese Wände sei die Bezeichnung Rückenwand ein- 
geführt. Bei b (Abb. 4a) ist die Rückenwand dünn und besteht aus 
Zellulose. Die Schließzellmembran, die zum Innern der Atemhöhle 
hin gelegen ist, bezeichne ich als Innenwand. Sie ist verholzt, weist 
aber bei a (Abb. 4a) eine unverholzte Stelle auf und geht bei d allmäh- 
lich in die unverholzte Membran der angrenzenden Zellen über. Abb. 4c 
zeigt die Gestalt der Schließzellen an den Polen. Das Schließzell-Lumen 
hat hier die Gestalt eines Dreiecks. Bei b besteht die Rückenwand 
ebenfalls aus Zellulose. Unverholzt ist ferner die Stelle bei z, die die 
Rückenwand und die gemeinsame Wand der beiden Schließzellen trennt. 
Das Flächenbild (Abb. 4b) zeigt, in welcher Beziehung diese unver- 
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holzte Stelle und der Zellulosestreifen der Rückenwand zueinander 
stehen: Der Zellulosestreifen der Rückenwand biegt an den Enden 
der Schließzelle zum Porus hin um. Die unverholzte Stelle bei a ist 
im Flächenbild (Abb. 4b) nicht zu erkennen. Bei der Schnittführung 
durch den Pol sind also nicht alle Schließzellmembranen mit Ausnahme 
der unteren Partie der Seitenwände (= Rückenwände), wie Porscu 
(1905, S. 7) angibt, verholzt, sondern es ist stets eine unverholzte Stelle 
zwischen Rückenwand und gemeinsamer Wand zu erkennen. Der 
Längsschnitt (Abb. 4d) zeigt, daß die Polenden höher liegen als die 
Membranen zu beiden Seiten des Porus, und daß die Spaltöffnungs- 
apparate an besonders dünnen Gelenken gleichsam aufgehängt sind. 
Abgesehen von der verschieden starken Verdickung der Rückenwand 
ist der beschriebene Typus allen Gymnospermen eigen. Auch die Ver- 
holzung ist stets in der gleichen Weise lokalisiert mit Ausnahme von 
Gingko und Gnetum. Die Verholzung tritt sehr frühzeitig während der 
Entwicklung der Stomata ein und ist schon an den Keimblättern nach- 
zuweisen. Zuerst verholzt die Rückenwand, dann die viel, dünnere 
Innenwand. Bei Nadeln von Larix und Taxodium, die noch zum Teil 
in der Knospe steckten, fand ich die Stomata verholzt. Bei Gnetum 
und Gingko gibt nur die Rückenwand die WıEsner-Reaktion. Ich 
habe Gingko biloba untersucht und Ende Juni schwache Verholzung 
der Rückenwand festgestellt. Die Innenwand war stets unverholzt. 
Bei allen Gymnospermenstomata zeigt die Phlorogluzinreaktion die 
Verholzung mit der ihr eigenen karmoisinroten Färbung an, die PLAUT- 
sche Reaktion ist ebenfalls positiv. Daß aber diese beiden Reaktionen 
auch unabhängig voneinander auftreten können, zeigen die Reaktionen 
der Schließzellmembranen bei Gramineen. 


c) Angiospermen. 
HELMING (1925) hat bei der Untersuchung der chemischen Be- 
schaffenheit der Schließzellwände bei einer Anzahl von Gramineen 
positiven Ausfall der drei Holzreaktionen nach WIESNER, MÄULE und 
PLAUT erhalten. Bei meinen Untersuchungen aber ergab sich, daß das 
Verhalten der Wände des Mittelstückes der Schließzellen der Gramineen 
und Cyperaceen den einzelnen Holzreagentien gegenüber ganz ver- 
schieden, bei einigen Objekten sogar vom Blattalter abhängig ist. 
Die Unterschiede zwischen den Angaben von HELMING und den meinigen 
beruhen wohl darauf, daß HELMING von dem positiven Ausfall einer 
Holzreaktion auf die positive Reaktion der übrigen gebräuchlichen 
Holzreagentien schloß. Bei der Mehrzahl der von mir untersuchten 
Gramineen- und Cyperaceenstomata erhielt ich folgende Resultate: 
Die Phlorogluzinreaktion war negativ oder rief nur schwache Gelb- 
färbung hervor. 
3* 
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Die Miutzsche Reaktion färbte wohl die Gefäße und in manchen 
Fällen auch das Sklerenchym rot, während Stomata und Epidermis 
nur gelb, braun oder braunrot gefärbt wurden. 

Bei der Reaktion nach PLAUT reagierten die Stomata und die Epi- 
dermiswände bei den meisten Objekten positiv. 

Die Reaktionen mit Chlorzinkjod und Jod und Schwefelsäure fielen 
bei allen Membranen, die mit PLAUT reagierten, negativ aus. 

Die Schließzellmembranen, die mit dem Praurschen Reagens positiv 
reagieren, bezeichne ich als verholzt ; dabei muß ich die Frage offen lassen, 
ob hier wirklich typische Ligninsubstanzen vorliegen. 

Bei Anwendung der Prautschen Reaktion können entweder beide 
Leisten des Mittelstückes der Schließzellen verholzt sein, oder die Ver- 
holzung ist auf die Außenleiste beschränkt, so z. B. bei Holcus mollis, 
Dactylis glomerata, Festuca arundinacea, Secale cereale. Die Außen- 
leiste ist in diesen Fällen stärker entwickelt als die Innenleiste. Es 
können aber bei verschiedener Ausbildung der beiden Leisten doch beide 
sich mit,dem Prautschen Reagens rot färben. Die Reaktionen der 
Schließzellmembranen und der Epidermis bei Anwendung der Reagenzien 
von PLAUT und MÂULE sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 

Von dem Verhalten der meisten Gramineen und Cyperaceen gibt es 
Ausnahmen. 

1. Wie aus der Tabelle ersichtlich, versagen bei den Stomata einiger 
Gramineen bzw. Cyperaceen alle Holzreaktionen (Poa annua, Milium 
effusum, Carex remota, Carex Oederi u.a.). Die Epidermis dieser Objekte 
verhält sich verschieden. 

2. Die Phlorogluzinreaktion ruft bei den Stomata von Stipa pennaia, 
Stipa capilluta, Calamagrostis arenaria und Elymus arenarius schwache 
Rotfärbung hervor?). 

3. Die Stomata alter und junger, noch eingerollter Blatter einiger 
Gramineen verhalten sich der Phlorogluzinreaktion gegenüber ver- 
schieden. Besonders typisch ist dieser Unterschied bei den Schließ- 
zellen von Miscanthus japonicus ANDERS (Eulalia japonica Trin). Be- 
handelt man Querschnitte von noch eingerollten, eben entfalteten und 
älteren Blättern einer lebenden Pflanze nebeneinander, so kann man 
deutlich die Abnahme der Farbintensität mit dem Alter beobachten. 
Anders verhalten sich die Stomata bei den Reaktionen nach PLAUT 
und Mävre. Die Schließzellmembranen werden bei allen Blättern 
rot bzw. braunrot bis braun gefärbt.. Bei Kontrollversuchen mit Chlor- 
zinkjod und Jod und Schwefelsäure ist die Reaktion negativ. Nur bei 


1) Nach einigen Beobachtungen zu urteilen, bestehen Unterschiede in dem 
Ausfall der Phlorogluzinreaktion bei frischem Material und Herbarmaterial; 
bei letzterem ist die Färbung schwächer. 
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Tabelle 1. 
PLAUT MAULB 
Stom. | Epid. Stom. | Epid. 
Gramineen. 
a ae EM) ob + — — 
A UE, SUN, — ~- — _ 
SE 1 Tue * se lbous + — gelb _ 
eM. à THY are + — 4 — 
PT SC PRET + — — — 
Alopecurus pratensis . . . . . .. oe + — = 
pT > 5128 . à ee >» _— Nek td 
Triticum vulgare. . . . . . . . . + | ne — _ 
Glyceria spectabilis . . . . . . . . + oo braun braun 
| FON. 20528. VERS, — — — = 
Aus er ci _ — — 
Dactylis glomerata . . . . . . . . + — + = 
pe ae raid + _ = 
ee os + a aE: sr 
Festuca arundinacea . . . . . . . + + Unters. = — 
ee Sn, à + a = — 
Calamagrostis arenaria . . . . . . ae braun braun 
Stipa pennata . ......... + ” ” 
à +6 a + ” ” 
Arrhenatherum elatius ...... + — — 
Panicum plicatum . . . . . . . . + — _ 
5 sanguinale ....... + _ ~ 
Milium effusum......... + — — 
Brachypodium silvaticum . . . . . > gelb gelb 
Cyperaceen. 
Cyperus conglomeratus . . . . . - 
Le alternifolius . . . . . . . 
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Behandlung mit Jod und Schwefelsäure tritt nach längerer Einwirkung 
der Schwefelsäure eine schwache Blaufärbung ein, die auf die Zellulose- 
grundlage der Substanz zuriickzufiihren ist. Werden Schnitte mit 
Safranin oder mit Methylenblau behandelt, so bleiben nach dem Aus- 
waschen mit Säurealkohol die Stomata gefärbt. Nach SCHNEIDER soll 
dieses Verhalten auf Kork oder Holz hinweisen; auf Verkorkung kann 
es aber hier nicht beruhen, denn Sudanglyzerin färbt nur die Kutikula 
rot. Der negative Ausfall der Phlorogluzin- und Salzsäurereaktion 
ist also nicht mit einer Entholzung der Membran verbunden, sondern 
muß auf der Abnahme des Hadromalgehaltes beruhen. Dieselben Er- 
gebnisse hatte ich bei Miscanthus gracilis. Ähnliche Resultate ergab 
die Untersuchung von Arundo donax, Tripsacum dactyloides, Triticum 
repens, Glyceria aquatica, Zea Mays, Phalaris minor. Die Reaktion 
mit Phlorogluzin rief bei diesen Objekten nur eine Gelbrotfärbung der 
jungen Stomata hervor, doch ließ sich der Unterschied zwischen alten 
und jungen Blättern deutlich beobachten. Wie die Schließzellmem- 
branen verhalten sich auch die Wandungen der Gefäße und das Skleren- 
chym. Besonders bei Miscanthus ist bei der Wiesnerprobe die Fär- 
bungsintensität dieser Gewebselemente bei jüngeren Blättern größer 
als bei älteren. Diese Unterschiede ließen sich bei den anderen Holz- 
reaktionen nicht nachweisen. 

Innerhalb der Gruppe der Monokotylen zeigen noch, wie in der 
Literaturbesprechung erwähnt, die Pandanaceen verholzte Stomata. 
Die Stomata einzelner Palmen z. B. Livistonia chinensis, Sabal glauces- 
cens zeigen mit Phlorogluzin und Dimethylamidoazobenzol keine Rot- 
färbung. 

Die Beobachtungen an Farnen, Gymnospermen und Gramineen 
haben gezeigt, daß die Verholzung nicht auf einen bestimmten Spalt- 
öffnungstypus beschränkt ist. Doch besitzen die genannten Gruppen 
von denen der Dikotylen abweichend gebaute Spaltöffnungen. Es 
fragt sich, ob auch bei dem Amaryllideen- und Helleborustypus, 
denen bei den Dikotylen die meisten Spaltöffnungen angehören, Ver- 
holzung auftritt. Die von Macpa HEILBRONN (1916) untersuchten 
verholzten Spaltöffnungen von Camellia japonica reagieren mit Phloro- 
gluzin, Kaliumpermanganat und Dimethylamidoazobenzol positiv. Ich 
machte aber die Beobachtung, daß bei den ältesten Blättern einer 
Pflanze, die sich durch besondere Dicke und ledrige Beschaffenheit 
auszeichnen, die Färbungsintensität bei der Phlorogluzinreaktion gegen- 
über jüngeren Blättern zurücktrat. Ich habe dieses Verhalten mehrere 
Male beobachtet, konnte aber mit den beiden anderen Holzreagentien 
keinen Unterschied feststellen. Demnach muß bei zunehmendem Alter 
eine Abnahme des Hadromalgehaltes der verholzten Membran der 
Schließzellen stattfinden. 
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Weitere Dikotylen mit verholzten Schließzellmembranen sind schon 
früher von H. v. GUTTENBERG (1907) festgestellt und untersucht worden, 
worauf in der Literaturbesprechung bereits hingewiesen wurde. Nach 
v. GUTTENBERG ist bei Laurus nobilis die Eisodialleiste, bei Quercus 
Ilex die ganze SchlieBzellmembran mit Ausnahme einer dünnen Lamelle 
in der Rückenwand verholzt. 

Da nach den bisherigen Beispielen verholzte Stomata meist mehr- 
jährigen Blättern von ledriger Beschaffenheit eigen waren, untersuchte 
ich Blätter anderer Pflanzen mit denselben Eigenschaften. Ich 
fand verholzte Stomata bei Hedera helix und Mahonia aquifolium. 
Die Rotfärbung mit Phlorogluzin und Salzsäure ist bei Flächenschnitten 
nur undeutlich zu sehen. da die Beobachtung durch die über den ver- 


= 


e 

Abb. 5. a Spaltöffnungsquerschnitt von Hedera helix, b desgl. von Mahonia aquifolium, c-e 

Linum angustifolium, c¢ itt mit beginnender Verholzung, d normal, 
e Flächenbild mit teilweiser Verholzung. 








holzten Lamellen lagernde Kutikula gestért wird. Diesem Umstand 
ist wohl das negative Resultat der Beobachtungen von KorLer (1916) 
bei Hedera helix zuzuschreiben. Bis auf eine diinne Stelle der Bauch- und 
Riickenwand ist sowohl bei Hedera als auch bei Mahonia das ganze 
SchlieBzell-Lumen von verholzter Membran umgeben (Abb. 5a und b). 
Die gezeichnete Lokalisation der Verholzung zeigt sich bei Anwendung 
von Phlorogluzin, Kaliumpermanganat und bei der PLautschen Reak- 
tion, doch ist die Intensität der Färbung bei Anwendung von Kalium- 
permanganat größer als bei den beiden anderen Holzreagentien. 
Bei den alten Blättern von Hedera helix und Mahonia aquifolium, die 
sich durch besonderes dunkelgriines Aussehen auszeichnen, ruft die 
Phlorogluzinreaktion im Vergleich zu jungen Blättern eine schwache 
Rotfärbung hervor, während die Reaktionen nach PLAUT und MAULE 
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in unveränderter Intensität auftreten. Im Gegensatz zu den Coniferen 
sind bei jungen Blättern die Stomata in ausgewachsenen Zustand zu- 
erst unverholzt vorhanden. Die Verholzung läBt sich zuerst mit Kalium- 

deutlich nachweisen, diese Reaktion war oft positiv, 
wahrend die Phlorogluzinreaktion schwach oder sogar negativ ausfiel. 
Auf die Ursachen, die den Unterschied in den Reaktionen bedingen 
können, werde ich weiter unten zu sprechen kommen. Ilex aquifolium, 
Prunus laurocerasus, Helleborus niger, Asarum europaeum zeigten trotz 
ähnlicher Beschaffenheit der Blätter und der Stomata keine Verholzung. 

Bei Linum angustifolium traten verholzte Stomata an verletzten 
Stengelteilen auf. Wurden die Stengel geknickt oder durch Quetschung 
verletzt, so verholzten in der näheren Umgebung alle Zellwände, auch 
die der SchlieBzellen. Das Verholzen der Schließzellmembranen ließ 
sich auch noch in größerer Entfernung von der Wunde beobachten, 
obschon dort keine anderen verholzten Epidermiswände nachzuweisen 
waren. Die Reaktionen nach MAULE und WIESNER verhielten sich gleich. 
Die Atemhöhle dieser Stomata wurde durch eine Ausbauchung der 
Nebenzellen verschlossen (Abb. 5c und e, Bild einer normalen Spaltöff- 
nung Abb. 5d). Die Zellwände der Schließzellen verdicken sich, schließ- 
lich ist das Zell-Lumen nicht mehr sichtbar. Mit zunehmender Wanddicke 
und Verholzung nimmt der Stärkegehalt der Schließzellen ab (Abb. 5e). 
Es sei hier auf die anatomischen Verhältnisse der verholzten Spaltöff- 
nungen bei Pandanus (KoFLER 1916) hingewiesen, die ähnlich wie die 
des verletzten Stengels von Linum beschaffen sind. Mit der Verholzung 
geht eine Deformation der Schließzelle, eine Vergrößerung der Neben- 
zelle vor sich. 

Aus dem verschiedenen Ausfall der benutzten Holzreaktionen, be- 
sonders der Mäuzeschen Reaktion und der WIEsNER- Probe, geht klar 
hervor, daß diese auf verschiedenen Bestandteilen des Lignins beruhen, 
worauf schon oben hingewiesen wurde. Nimmt man nach den Unter- 
suchungen von CaspaRis (1920) an, daß die Mävresche Reaktion einer 
Ligninart, die besonders bei Angiospermen verbreitet ist, zukomme, 
so ergibt sich, daß der Träger der WıEsner-Probe, das Hadromal 
CzAPEKS oder das Coniferin und Vanillin anderer Forscher, kein be- 
ständiger Begleiter dieses Lignins sein muß; denn einerseits tritt bei 
Hedera und Mahonia das Hadromal erst während des Verholzungs- 
prozesses auf, andererseits nimmt der Hadromalgehalt bei Miscanthus 
trotz des Bestehenbleibens der Verholzung ab. Ähnliche Beobachtungen 
hat auch Casparıs an jungen und älteren Rhizomen gemacht. Im 
folgenden seien einige seiner Beobachtungen angeführt S. 12—13. 

» Rhizoma Galangae (jüngeres Rhizomstück, Querschnitt). Phlorogluzin: Ge- 


faBe und Bastzellen farblos. Kaliumpermanganat: GefäBe und Bastzellen gelb 
mit schwachroter Ténung. Chlorzinkjod: Mittellamellen besonders in den Ecken 





der Spaltéffnungsapparate mit verholzten SchlieBzellmembranen. 41 


gelb, sekundäre Schichten grauviolett. Rhizoma Galangae (älteres Rhizomstück). 
Phlorogluzin: GefäBe und Bastbelege nur Mittellamellen schwach rôtlich an- 
gefärbt. Kaliumpermanganat: Gefäße und Bastbelege hellrot. Chlorzinkjod: 
Gefäße und Bastbelege gelbe Zone etwas verbreitert.“ 


Positive Reaktion mit Kaliumpermanganat und negativer Ausfall 
der Phlorogluzinprobe lassen sich auch an Rhizoma Rhei, Radix Althaeae 
und Rhizoma Liquiritiae beobachten. Bekanntlich ist (siehe z. B. 
Karsten und BENECKE 1920) die Phlorogluzinreaktion bei den Treppen- 
gefäßen von Rheum und bei den Sklerenchymfasern von Radix Althaeae 
negativ, bei Rhizoma Liquiritiae färbt sich nur die Mittellamelle der 
Holzfasern. Die MAuzesche Reaktion ist aber in diesen Fällen positiv. 
Nach den Untersuchungen von Casparis, die ich bestätigen kann, 
färbt sie bei Radix Althaeae die Sklerenchymelemente, bei Radix Liqui- 
ritiae die Wände der Holzfasern bis auf eine Zelluloseschicht, die der ver- 
holzten Wand zum Zellinnern hin aufgelagert ist. Unter der Voraus- 
setzung, daß die Mäutesche Reaktion auf Verholzung schließen läßt, 
beweisen diese Beispiele, daß Hadromal kein notwendiger Bestandteil 
der Holzsubstanz ist. 

Auf die Tatsache, daß innerhalb der verholzten Membran Ver- 
änderungen der Begleitprodukte Coniferin und Vanillin, die die Haupt- 
bestandteile des Hadromals CZAPEKS darstellen, stattfinden können, 
hat HEGLER (1890) hingewiesen. Er glaubt, daß die Entstehung des 
Vanillins aus Coniferin innerhalb der verholzenden Membran auf einen 
fermentativen Spaltungsprozeß zurückzuführen sei. Da nach HEGLERs 
Untersuchungen Vanillin und Phlorogluzin und Salzsäure mit gelb- 
roter Färbung reagieren, ist es möglich, daß die schwach gelbe Färbung 
des Schließzellmittelstückes bei manchen Gramineen auf einer geringen 
Menge von Vanillin und Fehlen von Coniferin beruht. Daß der negative 
Ausfall der Phlorogluzinreaktion bei alten Blättern von Miscanthus 
dem Fehlen von Begleitprodukten des Lignins zuzuschreiben ist, be- 
weisen Versuche mit Thymol. Coniferin reagiert nur mit Thymol. 
Bei Miscanthus sind bei Behandlung mit Thymol die Stomata der ein- 
gerollten Blätter ebenso wie die Epidermis gelbgrünlich gefärbt, die 
Färbung ist wie bei der Phlorogluzinprobe schwächer als die der Ge- 
fäße. Bei alten Blättern sind die Stomata farblos, die Epidermis genau 
wie bei jungen Blättern gelbgrün, die größeren Gefäße schwach blau, 
die meisten gelb. Auch die Gefäßwandungen zeigen also wie die Stomata 
eine deutliche Abnahme der Intensität der Färbung, also des Coniferin- 
gehaltes. 

Nach HeGLER (1890) reagiert Vanillin auf Phlorogluzin mit gelbroter 
Färbung. Da jedoch auch diese bei den Schließzellmittelstücken der 
oben genannten Gramineen ausbleibt, ist wohl der weiter oben gezogene 
Schluß, daß eine Abnahme des Hadromalgehaltes — das Hadromal 














42 K. Kaufmann: Anatomie und Physiologie 





CzapExs besteht zum größten Teil aus Vanillin und Coniferin — statt- 
findet, berechtigt. 

Um zu prüfen, ob der Hadromalgehalt der Schließzellmembranen 
von Außenfaktoren abhängig ist, ließ ich eine Pflanze von Miscanthus 
während der Wintermonate im Treibhaus, eine im Dunkeln und eine 
im Gewächshaus bei durchschnittlich 15 ° C wachsen. Bei Blättern, 
die im Dunkeln sich entwickelt und entfaltet hatten, zeigte sich im 
Vergleich zu ungefähr gleichaltrigen grünen Blättern bei Anwendung 
der WIESNER-Probe eine größere Intensität der Färbung. Sie nahm ab, 
wenn das Blatt wieder ergrünte, und ein Vergleich eines in Alkohol 
konservierten Blattstückes mit dem ergrünten Blatt ergab deutliche 
Unterschiede. 

Während im Sommer die Phlorogluzinreaktion schon bald nach 
der Entfaltung der Blätter negativ ausfiel, erhielt ich bei den Winter- 
sprossen auch noch bei entfalteten Blättern gelbrote Färbung der 
Stomata. Es ist anzunehmen, daß bei Miscanthus mit steigender Licht- 
intensität eine Abnahme der hadromalartigen Begleitstoffe des Lignins 


parallel läuft. 


IH. Physiologie der Spaltöffnungsapparate mit verholzten 
Schließzellmembranen. 

Der nun folgende Teil meiner Ausführungen befaßt sich mit der 
Frage: Lassen sich Beziehungen zwischen der Verholzung der Stomata 
und ihrer Bewegungsmechanik feststellen, und wird durch Verholzung 
der Wände ihre Durchlässigkeit für Wasserdampf beeinflußt? 

Infolge der häufig zu beobachtenden Verholzung jener Elemente, 
an deren Festigkeit große Ansprüche gestellt werden, nehmen die 
meisten Forscher an, daß durch die Verholzung einzelne mechanische 
Leistungen des Gewebes erhöht werden. Als mechanische Eigenschaften 
eines pflanzlichen Gewebes kommen nach HABERLANDT hauptsächlich 
die Biegungs-, Zug- und Druckfestigkeit in Betracht. 

Daß die Verholzung in Beziehung steht zu den mechanischen Leistun- 
gen eines Gewebes, zeigen unter anderen die neueren Untersuchungen 
von W. Rasporsky (1925). Bei Biegungsversuchen trat bei belasteten 
Zweigen neben der stärkeren Wandverdickung die Verholzung früher 
ein als bei Zweigen, die weniger stark mechanisch in Anspruch ge- 
nommen wurden, bei Versuchen mit Hin- und Herbiegung zeigte sich 
im Stengel eine stärkere sekundäre Holzbildung, an den Wurzeln von 
Helianthus und Acer „sieht man eine mächtigere Holzkörperbildung‘“ 
(1925 S.350). Sonntac (1892, 1901, 1903) hat die mechanischen Eigen- 
schaften verholzter und unverholzter Fasern miteinander verglichen 
und gefunden, daß verholzte Fasern von der Elastizitätsgrenze bis zum 
Zerreißen eine stärkere Belastung ertragen als unverholzte, oder mit 
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anderen Worten Elastizitätsgrenze und Festigkeitsgrenze liegen weiter 
auseinander als bei nicht verho'zten Geweben. Nach den Untersuchungen 
von SONNTAG würde bei Fasern mit gleicher Elastizitätsgrenze, aber 
verschieden starker Verholzung bei Belastung die schwächer verholzte 
Faser eher zerreißen als die stark verholzte. Bei denselben Untersuchun- 
gen zeigte sich aber, daß von den beiden Fasern mit derselben Elastizi- 
tätsgrenze die stark verholzte den größeren Querschnitt hat; auf den- 
selben Querschnitt bezogen ist die verholzte Faser also nach SONNTAG 
weniger elastisch und zerreißungsfest als die unverholzte. 

SCHELLENBERG (1896) nimmt an, daß kein Unterschied in den 
mechanischen Leistungen verholzter und unverholzter Gewebe besteht, 
und sieht die physiologische Bedeutung der Verholzung in der Fest- 
legung der Zellgestalt und der Sistierung des Wachstums. Meine weite- 
ren Untersuchungen gelten der Frage, ob bei den Schließzellen durch 
die Verholzung eine Modifikation der mechanischen Leistungen der 
Schließzellwände verursacht ist; denn gerade die Bewegungsmechanik 
der Spaltöffnungen stellt an die mechanischen Eigenschaften einzelner 
Stellen der Schließzellwand verschiedene Ansprüche. 

Ich habe bei der Besprechung der Anatomie der Spaltöffnungen der 
Filicinen nach der Verholzung der Schließzellen drei Typen unter- 
schieden. Gemeinsam ist diesen drei Typen die Verholzung der Trennungs- 
wand der Schließzellen an den Polen. 

Im allgemeinen fällt bei allen Spaltöffnungstypen, auch bei denen 
der Monokotylen und Dikotylen, der Trennungswand der beiden Schließ- 
zellen die Aufgabe zu, eine Vergrößerung des Porus dadurch zu ver- 
hindern, daß sie den Spannungskräften, die bei Turgorzunahme an den 
Polen auftreten, Widerstand leistet. Da die Stomata der meisten Diko- 
tylen mit Gelenken ausgestattet sind, können die Turgorschwankungen 
an den Polen durch Nachgeben der Gelenke ausgeglichen werden. Mit 
einigen Ausnahmen fehlen beim Arche- und Mniumtypus, denen die 
meisten Spaltöffnungsapparate der Farne angehören, Gelenke; infolge- 
dessen muß die gemeinsame Wand den Turgorkräften, die auch an den 
Polen eine Abrundung des Lumens bewirken, Widerstand leisten. Es 
liegt nahe, die knopfartige verholzte Membranverdickung am Ende 
des Porus bei Balantium und die teilweise Verholzung der gemein- 
samen Wand bei den unter Typus I und II genannten Objekten mit 
der besondern Funktion der gemeinsamen Wand in Zusammenhang 
zu bringen. 

Die unter Typus II bei den Pteridophyten beschriebenen Stomata 
gehören ihrer Funktion nach dem von Fu. Kraus (1914) und Kvar- 
BRODT (1922) beschriebenen Archetypus an. Infolge des Fehlens von 
Hautgelenken und der Beschaffenheit der Schließzelle muß sich beim 
Öffnen das im Querschnitt ellipsenfürmige Lumen abrunden. Dabei 
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wird am Porus der Winkel, den die AuBen- und Innenwand einschlieBen, 
vergrößert bzw. verkleinert, d. h. der Scheitel dieses Winkels — die 
Membranstelle am Porus — muß als Scharnier funktionieren (Abb. 2b). 

Ich prüfte die Bewegungsfähigkeit dieser Stomata an Osmunda rega- 
lis. Infiltrationen mit Alkohol und Xylol in den Monaten Mai, Juni, 
Juli zu den verschiedenen Tageszeiten zeigten dasselbe Ergebnis: 
stellenweise totale Infiltration, an andern Stellen kein oder nur lang- 
sames Eindringen der Flüssigkeit. Die starke Infiltration an einigen 
Stellen ist meines Erachtens auf einzelne besonders weit geöffnete 
Stomata zurückzuführen. Mit Hilfe von Kobaltchlorürpapier konnte 
Srauı (1894) ebenfalls keine Funktion der Stomata feststellen; er 
nennt Osmunda unter den Objekten mit „nicht verschlieBbaren‘‘ Sto- 
mata. Bei besonderen künstlich hervorgerufenen Bedingungen kann man 
beobachten, daß die Stomata doch verschließbar sind. Läßt man Blätter 
im Dunkeln liegen, so fallen Infiltrationsversuche nach 6—8 Stunden 
negativ aus. Bei mikroskopischer Beobachtung waren viele Stomata 
geöffnet, behandelte ich sie nach der LLoypschen Methode, so ergaben 
sich folgende Werte: 


Länge Due sugar Ad Spaltweite 
I = 26 12 2 in Alkohol 
32 26 13 0 „ Wasser 
u = 22 10 1—2 ,, Alkohol 
28 22 11 0 ,, Wasser 


(Die Zahlen bedeuten Teilstriche des Ok.-Mikr. 2 bei :/,, Ölimmersion Leitz.) 


Auch bei Glyzerinzusatz trat ein deutlicher Verschluß der Stomata 
ein. Wird also der Turgor aller Zellen des Schnittes bzw. des Blattes 
bedeutend herabgesetzt, so findet Spaltenverschluß statt. Es ergibt 
sich daraus die Frage: Worauf beruht der Funktionsmangel der Stomata 
bei der Pflanze am natürlichen Standort? Da extreme Turgorschwan- 
kungen eine Bewegung des Spaltöffnungsapparates herbeiführen, muß 
man annehmen, daß die Turgorschwankungen beim Blatt unter natür- 
lichen Bedingungen zu klein sind, um ein Abrunden des Lumens durch 
Veränderung der Schließzellgestalt zu bedingen. Die Lokalisation der 
Verholzung gerade an der Stelle, von der eine besondere Elastizität zu 
erwarten ist, macht es wahrscheinlich, daß die Hemmung von diesen 
Wänden ausgeht. Nur große Turgorschwankungen vermögen diese 
Hemmung zu überwinden und einen Verschluß bzw. eine Öffnung her- 
beizuführen. 

Bei Balantium antarcticum (Typüs III) ist die Funktionsfähigkeit 
der Stomata stark herabgesetzt, wenn nicht ganz aufgehoben. Infil- 
trationen ergaben zu jeder Tageszeit im Sommer und Winter dieselben 
Werte, Xylol bewirkte an einzelnen Blattstellen totale Infiltration. Bei 
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mikroskopischer Beobachtung waren die Stomata wenig gedffnet, bei 
Glyzerinzusatz oder bei Behandlung nach der Lioypschen Methode 
zeigten sich keine Veränderungen in der Spaltweite. Selbst bei jungen 
Blättern mit nur schwach verholzten Wänden konnten keine Verände- 
rungen in der Spaltweite beobachtet werden. Der Bau der Stomata 
ist charakterisiert durch das Fehlen der Hinterhofleiste und durch die 
starke Verdickung der Außenwand (Abb. 3b). Wegen des Fehlens 
von Gelenken ist nur eine Bewegung senkrecht zur Organfläche denk- 
bar. Da schon die Stomata der jungen Blätter keine wahrnehmbare 
Veränderung des Porus zeigen, scheint das Fehlen der Reaktionsfähigkeit 
der Stomata alter Blätter nicht von der Verholzung allein, sondern 


auch von anderen Bedingungen abhängig zu sein. 











— 


Abb.6. Spaltöffnungsapparat von Polypodium angustifolium. a Flächenbild, b Längsschnitt 
durch eine Schließzelle. 


Eine charakteristische Lokalisation der Verholzung besitzt Poly- 
podium angustifolium Sw. Die Epidermisaußenwände der Blattober- 
und -unterseite färben sich mit Phlorogluzin und Salzsäure typisch 
blaurot. Nur die Wände der Stomata und ein Membranring um die 
Schließzelle zeigen diese Reaktion nicht (Abb. 6 a). Beim Querschnitt 
und Längsschnitt sieht man, daß der Ring eine gelenkartig dünne 
Stelle darstellt. Verdiekung und Verholzung sind hier unterbrochen 
(Abb. 6b). Die Stomata sind funktionsfähig, der Spalt war bei einem 
Gewächshausexemplar wenig geöffnet, schloß sich aber vollständig bei 
Zusatz von Glyzerin. Nach der Lokalisation des unverholzten Mem- 
branteiles der Nebenzelle kommt diesem gelenkartige Funktion zu. 
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Sichere Schlüsse auf die physiologische Bedeutung der Verholzung 
kann man aus der Lokalisation der verholzten Lamellen bei den Pterido- 
phyten nicht ziehen, da die Stomata zum Teil kaum funktionsfähig 
sind, zum Teil stark verdickte Wände haben, und es nicht möglich 
ist zu beurteilen, ob Verdickung oder Verholzung hemmend auf die 

Die Gymnospermenstomata bieten zur Priifung dieser Frage giin- 
stigere Voraussetzungen. Die Verholzung ist hier ein konstantes Merk- 
mal und tritt bei bestimmten Teilen der Schließzellmembran auf. Es 
ergeben sich die Fragen: 

1. Wird die Funktion durch die starke Verholzung modifiziert, 

2. in welchem Zusammenhang steht die Anordnung der verholzten 
Teile zur Bewegungsmechanik des Spaltöffnungsapparates? 

Zunächst mußte die Funktionsfähigkeit der Gymnospermenstomata 
festgestellt werden. Entgegen den Angaben von Necer (1912) und 
DENGLER (1912) läßt sich die Infiltrationsmethode ohne vorherige Eva- 
kuation bei einigen Coniferen (Larix, Taxodium distichum, Sciadopitys) 
anwenden. Ferner machte ich Infiltrationsversuche bei Encephalartos 
horridus und Gingko biloba. Bei den übrigen Gymnospermen versagte 
diese Methode. 

Im Mai und Juni zeigten die belichteten Nadeln von Larix occiden- 
talis und Taxodium distichum deutliche Alkoholinfiltration, die bei 
verdunkelten ausblieb, entsprechend fielen die Infiltrationsversuche 
zu den verschiedenen Tageszeiten aus. Besonders Taxodium ergab 
deutliche Resultate. Außerdem erhielt ich Alkoholinfiltration bei 
Nadeln von Sciadopitys, die bei voller Beleuchtung in feuchter Kammer 
gestanden hatten, während die Infiltration im Freien stets ausblieb. 
Jüngere Blätter von Encephalartos horridus zeigten am 2. VII. 10% a. m. 
deutliche, 7" p. m. keine oder nur schwache Alkoholinfiltration. Bei 
Encephalartos Lehmannii wandte ich, da die Infiltrationen versagten, 
die Kobaltpapiermethode nach STAHL an. Am 5. V. 9—10" a. m. 
war das Verhältnis der Transpiration zwischen Ober- und Unter- 
seite= 42 : 52= 1 : 1,25; abends nach 6" transpirierten beide Seiten 
gleich schwach, nach 11/, Stunden war Verfärbung des Kobaltchlorür- 
papiers eingetreten. Die Versuche beweisen, daß die verholzten Stomata 
der Gymnospermen bewegungsfähig sind. 

Um den Einfluß der Verholzung auf die Funktion festzustellen, prüfte 
ich die Schwankungen der Porusweite bei den schwach verholzten 
Stomata von Gingko und bei den stark verholzten Stomata anderer 
Gymnospermen. 

Schon Infiltrationsversuche mit Alkohol beweisen durch schnelles 
und totales Eindringen des Alkohols, daß Gingko bei günstigen Transpi- 
rations- und Assimilationsbedingungen größere Porusweite als Larix, 
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Taxus usw. besitzt. Dieses Ergebnis wird bestätigt durch die mikro- 
skopische Beobachtung. Während es mir bei Lariz und Taxodium 
niemals gelang, mikroskopisch VerschluB bzw. Offnung zu beobachten, 
zeigen die Stomata eines Blattes von Gingko mit Alkoholinfiltration 
bei mikroskopischer Beobachtung deutlich Spaltenverschluß, wenn dem 
Flächenschnitt Glyzerin zugesetzt wird. Die maximalen Spaltweiten 
von Larix und Taxodium betrugen meistens 1—2 Teilstriche des 
Ok.-Mikrom. (2 Lærrz), bei 1/,. Ölimmersion; nur bei Larix occidentalis 
habe ich Spaltweiten von 2—3 Teilstrichen beobachtet, während bei 
Gingko stets bei Blättern mit vollständiger Alkoholinfiltration die 
Spaltweite 3 Teilstriche betrug. Da sich die Stomata von Gingko nur 
durch ihre geringere Verholzung von den übrigen Gymnospermen- 
stomata unterscheiden, kann dieser Unterschied in der Funktions- 
fähigkeit nur der Verholzung zugeschrieben werden. 

Zur Beantwortung der Frage, in welchem Zusammenhang die An- 
ordnung der verholzten Membranen und die Bewegungsmechanik der 
Schließzelle stehen, mußte die Gestaltsveränderung einer Schließzelle 
beim Verschluß bzw. beim Öffnen beobachtet werden. Möglichst große 
Spaltweiten bieten die günstigsten Bedingungen zur Messung. Um 
eine möglichst weite Öffnung des Spaltes zu erzielen, ließ ich Blatt- 
stücke von Gingko,zum Abbau der Stärke in 0,6 Mol. NaCl liegen; 
denn nach den Versuchen ILIINS (1923) bewirkt NaCl Anatonose, und 
dadurch wird eine Öffnung des Porus herbeigeführt. Nach 9stündigem 
Aufenthalt in 0,6 Mol hatte die Stärkemenge in den Schließzellen ab- 
genommen, war jedoch nicht vollständig geschwunden, während bei 
Chrysanthemum schon ein 6stündiger Aufenthalt in 0,4 Mol. NaCl 
Abbau der Stärke bewirkt hatte. Dieser Versuch zeigte, daß der Stärke- 
abbau bei den Stomata von Gingko nicht so schnell erfolgt wie bei 
anderen Objekten; vielleicht hängt die geringe Funktionsfähigkeit der 
Gymnospermenstomata — denn auch die Funktionsfähigkeit von 
Gingko muß im Verhältnis zu anderen Objekten noch gering genannt 
werden — nicht nur von der Beschaffenheit ihrer Zellwände, sondern 
auch von den besonderen Eigenschaften der stärkeabbauenden Fer- 
mente ab. Ferner wäre auch eine besonders geringe Permeabilität der 
Zellen für das Neutralsalz denkbar. Die Öffnungsweiten, die ich mit 
diesen Versuchen erreichte, unterschieden sich wenig von denen der 
Stomata von Gingko-Blattern, die in belichteter feuchter Kammer 
gestanden hatten. Bei Glyzerinzusatz kann man beobachten, daß der 
Verschluß der Spalte dadurch erfolgt, daß die Rückenwände ungefähr 
parallel zur Blattoberfläche verschoben werden. Die Membranstellen 
(vin Abb. 4a) nähern sich beim Verschluß und verengen dadurch den 
Porus, und entfernen sich voneinander beim Öffnen der Spalte. Eine 
Teilnahme der Innenwände an dieser Bewegung habe ich nicht beob- 
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achten kénnen. Aus dem anatomischen Bau der SchlieBzellen geht 
hervor, daB eine Bewegung der Rückenwände ohne Bewegung der 
Innenwände stattfinden kann. 

In Analogie zur Bewegungsmechanik anderer Spaltöffnungstypen 
ist anzunehmen, daß auch hier die Bewegung durch die Spannungen 
der dünnen Membranen verursacht wird. Diese befinden sich, wie die 
Quer- und Flächenschnitte zeigen, bei b, a und z (Abb. 4a—c). Infolge 
der geringen Ausdehnung der Zellulosemembranen bei a und z ist an- 
zunehmen, daß diese nicht durch ihre Dehnung auf die Funktion wirken, 
sondern als Gelenke fungieren. Da die Spannung als eine senkrecht 
zur betreffenden Membran wirkende Kraft angenommen werden kann, 
wird die Zellulosestelle bei b (Abb. 4a und c) in einer Richtung, die 
wenig von der Parallelen zur Blattoberfläche abweicht, in die Neben- 
zelle vorgewölbt. Sie wird dabei die übrige verholzte Rückenwand mit- 
bewegen, um so eher, da letztere nur durch eine dünne Zellulosestelle 
mit der gemeinsamen Wand bzw. mit der Innenwand verbunden ist. 
Wenn diese unverholzte Membranstelle (z Abb. 4c, a Abb. 4a) nicht 
als Gelenk fungierte, dann müßten die Innenwände um dieselbe Größe 
wie die Rückenwände verschoben werden, es müßte eine deutliche Er- 
weiterung der inneren Atemhöhle stattfinden. Das konnte nicht be- 
obachtet werden. 

Es bleibt noch die Frage offen, warum die Spannung der Rücken- 
wand bei b (Abb. 4a und 4c) nicht eine Verschiebung der Innenwand 
dadurch bewirkt, daß sie die Membranstelle bei d (Abb. 4a und 4c) 
mitbewegt. Bei d stoßen mehrere Zellen zusammen, deren Wände alle 
im Falle einer Teilnahme der Innenwand an der Bewegung der Spannung 
des dünnen Zellulosestreifens nachgeben müßten. Die Schließzelle 
müßte sehr hohe osmotische Werte besitzen, um den Widerstand dieser 
Zellen zu überwinden. Es ist anzunehmen, daß d (Abb. 4a und 4c) 
einen festen, unbeweglichen Punkt darstellt, um den sich die dünne 
Zellulosemembran bewegen kann. 

Die einzigen Angaben über den Bewegungsmechanismus der Coni- 
ferenstomata fand ich bei CorELannD (1902). Er nimmt an, daß die 
dünne Zellulosestelle bei b (Abb. 4a und 4c) nur den osmotischen Ver- 
kehr mit den Nachbarzellen ermöglicht und keine Rolle bei der Be- 
wegung spielt, sondern daß der Turgor am Pol als eine Kraft, deren 
Richtung um 45° von der Senkrechten zur Blattfläche abweicht, auf 
die Rückenwände wirkt, weil sie dem zunehmenden Turgor die größte 
Angriffsfläche darbieten. Demgegenüber ist aber zu sagen, daß bei 
Turgorzunahme zunächst die dünnen Zellulosemembranstellen infolge 
ihrer größeren Elastizität dem Turgor nachgeben, und erst, wenn ihr 
Widerstand die Größe des Widerstandes der verdickten Membran 
erreicht hat, kann eine gleichmäßige Bewegung von verdickten und 
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unverdickten Zellwänden erfolgen. Bei verwelkten Nadeln kann man 
oft eine Faltenbildung in der dünnen Zellulosemembran beobachten, 
ein Zeichen, daB die Spannung ihrer Wand stark vom Turgor abhängig 
ist. Die verholzte Verdickung der Riickenwand gibt aber, da sie nur 
durch diinne Membranen mit anderen Zellwänden verbunden ist, der 
Spannung der diinnen Zelluloselamelle leicht nach und nimmt so an 
der Bewegung in die Nebenzelle hinein teil. AuBerdem ware bei der 
Bewegungsmechanik nach CopELAND nicht klar, warum die Innen- 
wände, die weniger stark verdickt sind, nicht ebenso bei Turgorzunahme 
bewegt werden, was aber eine Verengung des Porus zur Folge hätte. 

Beim Gymnospermentypus werden also die verholzten Membran- 
teile nur passiv mitbewegt (Rückenwand) oder nehmen überhaupt 
nicht an der Bewegung teil (Innenwand). Da bei Gingko, bei dem nur 
die Rückenwände verholzt sind, normale Funktionsfähigkeit besteht, 
so darf man wohl mit Recht annehmen, daß bei den übrigen Gymno- 
spermen die teilweise verholzten Schließzellmembranen keine not- 
wendige Voraussetzung für die normale Funktion der Gymnospermen- 
stomata sind. Im Gegenteil dürfte die geringere Verholzung und die 
größere Bewegungsfähigkeit bei Gingko dafür sprechen, daß die Ver- 
holzung, worauf ich schon oben hinwies, eine Hemmung auf die Funk- 
tionsfähigkeit ausübt. 

Auf die physiologische Bedeutung der Verholzung der Schließzellen 
bei den Gramineen hat HELMING (1923) hingewiesen. Er glaubt, daß 
durch die Verholzung die Festigkeit und Starrheit der Mittelstücke 
erhöht wird und dadurch ihre Parallelverschiebung bei Turgorzunahme 
leichter erfolgt. Meine Beobachtungen an Miscanthus japonicus am 
10. und 11. III. 1925 mit Kobaltchlorürpapier ergaben bei durch- 
schnittlich 15 Messungen folgende Transpirationsverhältnisse zwischen 
Unter- und Oberseite (die Zahlen geben die Zeitdauer bis zum Ver- 
färben des Kobaltchlorürpapiers in Minuten an): 


9-10h a. m. 12—1h p. m. 65-6" p. m. 
Unterseite ...... 11 7 20 
Oberseite... . . . . 31 31 39 


Miscanthus japonicus besitzt beiderseits Spaltöffnungen, doch ist 
die Anzahl der Spaltéffnungen der Oberseite im Vergleich zur Blatt- 
unterseite sehr gering. Das Verhältnis in der Transpirationsgröße 
ändert sich normal, die Porenweite der Stomata zeigt die normalen 
Schwankungen, Infiltrationsversuche mit Xylol im Sommer zeigten 
abends und bei Wasser- und Lichtentzug Verschluß der Stomata an. 
Nach der Anatomie und der Bewegungsmechanik des Spaltöffnungs- 
apparates zu urteilen, werden an die Mittelstücke der Schließzellen 
besondere Anforderungen in bezug auf Druck- und Biegungsfestigkeit 
der Wände gestellt, da die Parallelverschiebung der Schließzellmittel- 

Planta Bd. 3. 4 
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stücke beim Offnen und SchlieBen eine gewisse Festigkeit und Starr- 
heit der betreffenden Zellpartie voraussetzt. Auch hätte ein Nachgeben 
dem Turgordruck der Nebenzellen gegenüber eine Wölbung gegen den 
Porus zur Folge, wiirde also bei Turgorzunahme die Spaltweite ver- 
ringern. Da gerade die Mittelstiicke der SchlieBzellen, die dieser Aufgabe 
genügen müssen, verholzt sind, ist man berechtigt, eine erhöhte Druck- 
und Biegungsfestigkeit in Beziehung zur Verholzung zu setzen. Da die 
Verholzung bei fast allen Stomata des Gramineentypus auftritt, scheint 
sie eine günstige Vorbedingung, wenn nicht sogar Voraussetzung für 
die normale Funktionsfähigkeit dieser Stomata zu sein. Falls die übrigen 
Epidermiswände verholzen, bleibt doch die AuBenwand der Neben- 
zellen stets unverholzt. Da den Nebenzellen nach Anatomie und Be- 
wegungsmechanik der Stomata zu urteilen, gelenkartige Funktion 
zukommt, darf man auf eine größere Elastizität der Zellulosewandungen 
im Verhältnis zu verholzten Wänden schließen. 

Bei Hedera helix und Mahonia aquifolium sind die Stomata, wie 
Infiltrationsversuche zeigten, funktionsfähig. Alte und junge Blätter 
von Mahonia ergaben am 20. VIII. 6630 p.m. stellenweise Xylol- 
infiltration, am 21. VIII. 9% a. m. dagegen totale Xylol- und stellen- 
weise Alkoholinfiltration. Bei Hedera helix zeigten junge Blätter weiter 
geöffnete Stomata als ältere, Xylol drang bei jungen Blättern sofort, 
bei alten allmählich ein. Nach Verdunkelung blieb die Infiltration bei 
beiden aus. Ich habe bei Hedera helix stets bei alten Blättern nur lang- 
sames Eindringen des Xylols beobachtet, die Spaltweite ist also bei 
günstigen Transpirations- und Assimilationsbedingungen gering. 

Camellia japonica setzt allen Infiltrationen Widerstand entgegen. 
Sogar nach mehrmaligem Evakuieren bewirkt Alkohol nur an ein- 
zelnen Stellen punktförmige Infiltration. Im Umkreis einer verwundeten 
Stelle trat totale Infiltration ein, das Interzellularensystem ist also 
normal entwickelt, der negative Ausfall der Infiltration nur auf die 
geringe Porusweite zurückzuführen. Verdunkelte und belichtete Blätter 
verhalten sich gleich, nur bei jungen Blättern mit unverholzten Sto- 
mata dringt der Alkohol nach dem ersten Evakuieren ein. Also muß 
mit der Verholzung der Stomatawände eine Verengung des Porus und 
eine Festlegung der Schließzellgestalt verbunden sein. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß alle Stomata mit verholzten 
Wänden — abgesehen von denen der Gramineen — entweder geringe oder 
keine Funktionsfähigkeit und stets einen engen Porus besitzen. Die 
Schließzellwände stellen ein mehr oder weniger starres Gebilde dar, 
die Verholzung hat die Druck- und Biegungsfestigkeit der Wände 
erhöht. 

Infolge der Beobachtung der Verholzung der Stomata und der 
Epidermis bei manchen Pflanzen nimmt LINSBAUER (1908) an, daß 
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die Verholzung neben ihrer mechanischen Bedeutung auch mit der 
Wasserökonomie in Zusammenhang stehe. Er schreibt der verholzten 
Membran eine ähnliche Rolle zu wie der verkorkten und kutinisierten ; 
„wenngleich für Wasser keineswegs impermeabel, vermag sie doch 
die Wasserabgabe wesentlich einzuschränken‘ (1908, S. 89). Die 
Funktion der Verholzung bestehe möglicherweise darin, daß derartige 
Membranen das Wasser besonders kräftig festhielten, und nicht in der 
Änderung der mechanischen Eigenschaften. Er glaubt, daß z. B. der 
Starrezustand bei den Spaltöffnungen von Camellia nicht der che- 
mischen Veränderung der Membran, sondern dem Blattalter zuzuschrei- 
ben sei (1918). Demgegenüber ist aber zunächst zu sagen, daß alle 
Blätter von Camellia, mit Ausnahme der jüngsten, bewegungsunfähige 
verholzte Stomata besitzen. Auch KARzEL (1908) deutet die Verholzung 
der Stomata, wie in der Literaturbesprechung erwähnt, als xerophyti- 
sches Merkmal. Porscu (1926) sieht die physiologische Bedeutung 
der Verholzung für die Wasserleitung in dem hohen Wasserhaltungs- 
vermögen, das sie der Membran verleiht. Die Verholzung der Schließ- 
zellmembranen ist ihm ein Beweis für diese Annahme; ,,den für den 
Haushalt der Pflanze so wichtigen Schließzellen soll auch bei größter 
Trockenheit das Lebensminimum des Wassers unbedingt erhalten 
bleiben“ (1926, S. 140). 

Bei dieser Deutung der Verholzung besäßen die verholzten Mem- 
branen eine geringere Durchlässigkeit für Wasser, die Transpiration 
der betreffenden Organe würde herabgesetzt. Gerade bei den SchlieB- 
zellen würden aber dadurch, worauf auch M. Hersronn (1916) hin- 
wies, die Schwankungen im Turgor vermindert, die Wasserökonomie 
der Schließzelle selbst hätte eine stärkere Diffusion durch den Porus 
zur Folge. Dagegen läßt sich einwenden, daß bei den meisten ver- 
holzten Stomata mit der Verholzung eine gewisse Festlegung der SchlieB- 
zellgestalt und eine geringe Porusweite verbunden ist; Turgorschwan- 
kungen veranlassen nur minimale Veränderungen. In solchen Fällen 
könnte die Verholzung doch einen Transpirationsschutz darstellen. 
Bei vielen Blättern mit verholzten Schließzellwänden kommt allerdings 
dieser Transpirationsschutz infolge der geringen Anzahl der Schließ- 
zellen im Verhältnis zu den übrigen Epidermiszellen kaum in Betracht, 
z. B. bei den Coniferen. Die Nadeln haben meistens wenig Stomata, 
außerdem grenzt die stark verdickte und verholzte Rückenwand zum 
größten Teil an die Nebenzellen, steht also gar nicht mit der Außenwelt 
in Verbindung. Diesen Blättern stehen aber andere mit zahlreichen 
verholzten, nicht eingesenkten Schließzellen und mit verholzten Epi- 
dermen gegenüber. Es handelt sich also um die Frage: Bestehen in 
der Wasserabgabe verholzter und unverholzter Membranen Unter- 
schiede? Zur experimentellen Prüfung müßten die Transpirations- 
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größen zweier Membranen miteinander verglichen werden, die sich nur 
durch ihre Verholzung unterscheiden. Da mir solche nicht bekannt 
waren, versuchte ich die TranspirationsgréBe von unverholzten Zellen 
einer Pflanze mit der von verholzten Zellen eines anderen ähnlich 
beschaffenen Objektes zu vergleichen. Dabei versagen die gebräuchlichen 
Methoden (Wägung, Kobaltchlorürpapier . . .), da man mit ihrer 
Hilfe nur die Transpiration ganzer Blattflächen vergleichen kann. 
Zwei bisher wenig benutzte Methoden gestatten den Vergleich der 
Transpirationsgröße einzelner Zellen. BUSCALIONI und Porzaccı 
gelang es, mit Hilfe von Kollodiumhäutchen die stärkere Transpiration 
der Radialwände und der Schließzellen zu beobachten. SrAHL hat mittels 
Natriumchlorid nach Aufsaugen von Thalliumsulfatlösung durch die 
Pflanze einen Niederschlag von Thalliumchlorid in den transpirierenden 
Zellen erhalten und dabei beobachtet, daß die Kristalle sich zuerst und 
bei längerer Dauer des Versuchs in größerer Anzahl als in den übrigen 
Epidermiszellen in den Schließzellen zeigen. 

Zu meinen Versuchen dienten die Blätter von Camellia japonica, 
Hedera helix, Prunus laurocerasus und Laurus nobilis. 

Ich benutzte die in der Apotheke erhältliche Kollodiumlösung, 
ließ einen Teil des Äthers verdunsten, da sich eine konzentrierte Lösung 
nach vielem Ausprobieren als günstig erwiesen hatte. Die Lösung muß 
dabei flüssig bleiben. Sie wird mit einem Pinsel in dünner Schicht auf 
das Blatt aufgetragen. Um das Kollodium möglichst lange flüssig zu 
halten, da die Versuchsblätter schwach transpirieren, legte ich die 
Blätter in eine Petrischale, in der sich ein mit Äther angefeuchtetes 
Stück Fließpapier befand. Das Fließpapier wurde 2—3mal bei einem 
Versuch erneuert. Der aus den Epidermiszellen austretende Wasser- 
dampf verursacht einen Niederschlag von Dinitrozellulose, der eine 
milchige Trübung des Häutchens herbeiführt und in Form feiner Körn- 
chen im Mikroskop sichtbar ist. Die Dauer des Aufenthaltes in der 
Petrischale ist von der Stärke der Transpiration abhängig, muß also 
bei den einzelnen Objekten variiert werden, sie schwankt zwischen 
5 und 15 Minuten. Ich ließ dann das Kollodiumhäutchen an der Luft 
trocknen, bis es sich von selbst am Rande loslöste. Zum Vergleich wurde 
ein Objektträger mit Kollodium über eine Wasserfläche gelegt, so daß 
nur der Wasserdampf damit in Berührung kam. Das Kollodium zeigte 
die gleiche Art der Körnelung wie das Kollodiumhäutchen der trans- 
pirierenden Blätter. Das Kollodiumhäutchen von Hedera helix zeigt 
Differenzierungen in der Dichte der Körnelung. Die Ansammlung der 
Körnchen in der Mitte entspricht dem Porus, eine erste ringförmige 
Ansammlung einer Membranstelle neben den Kutikularhörnchen, eine 
zweite der Radialwand (Abb. 5a). Die Stellen können durch Messungen 


identifiziert werden. 
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Kollodiumhäutchen: Breite bis zum 1. Ring 6; 5; 5; 6. 
” ee ee EE 
Blatt: Breite der SchlieBzellen bis zum Ansatz der Nebenzellen 14; 13; 13; 15; 16; 15. 

Der 1. Ring kann nur über der Mitte der SchlieBzelle liegen, wo keine 
Verdickungen vorhanden sind. Das Kollodiumhäutchen läßt auch er- 
kennen, daB bei vielen Stomata eine starke Transpiration durch den 
Porus stattfindet, da die angrenzende Fläche ringsum die größte Dichte 
der Körnchen aufweist. Eine genaue Differenzierung der Stellen stärkster 
Transpiration durch eine verschiedene Körnelung über der Schließ- 
zelle selbst war in diesen Fällen nicht möglich. 

Zum Vergleich behandelte ich Blätter von Prunus laurocerasus in 
gleicher Weise. Vor der Radialwand der Nebenzelle befinden sich Kuti- 
kularhöcker Abb. 7a; die Nebenzelle bildet eine gelenkartige Stelle aus. 
Die Breite der Stomata bis zum Ansatz der Nebenzelle von der Fläche 
gesehen und im Querschnitt beträgt durchschnittlich 18,5 Teilstriche, 
die Breite beim Kollodiumhäutchen bis zum 2. Ring durchschnittlich 19. 


ed 
sous 


a b 
Abb. 7. Spaltéffaungsquerschnitt a von Prunus lanrocerasus, b von Camellia japonica. 





Uber dem Gelenk findet also stärkere Transpiration als über den an- 
grenzenden Zellwänden statt. Obschon sich die Stomata von Hedera 
durch ihre Verholzung von den Stomata von Prunus unterscheiden, 
zeigt das Kollodiumhautchen bei beiden Objekten die gleiche Verteilung 
der Körnelung. Die anatomischen Verhältnisse im Bau der Stomata 
sind bei Camellia ähnlich wie bei Hedera und Prunus laurocerasus. Auf 
der AuBenwand fehlen aber vor der Radialwand der Nebenzellen die 
Kutikularhöcker. Das Kollodiumhäutchen zeigt im Umkreis der Sto- 
mata reichere Körnelung. die ungefähr die Umgrenzungslinie einer El- 
lipse darstellt. Messungen ergaben folgende Werte: 


Länge Breite 
der stark transpirierenden Ellipse 
20 15—17 

15 15 

20 15 


Die Ausdehnung der verholzten Zone beim lebenden Blatt beträgt 
in der Länge und Breite durchschnittlich 21, die Entfernung im Quer- 
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schnitt bis zur dünneren Stelle in der EpidermisauBenwand 15 (Abb. 7b). 
Die stärkere Transpiration erfolgt also an dieser Stelle trotz der ver- 
holzten Außenwand. Im Vergleich zu Hedera helix und Prunus lauro- 
cerasus, die keine Verholzung über der Nebenzelle, aber dieselben 
Transpirationsverhältnisse zeigen, kommt man zu dem SchluB, daB 
hier die Verholzung keinen wesentlich hemmenden Einfluß auf die 
Transpiration ausübt. Die Frage, ob bei Camellia im Falle einer Nicht- 
verholzung die Transpiration durch die Außenwand der Nebenzelle 
noch stärker wäre, kann nicht beantwortet werden. Die Dauer des 
Versuchs ist größer als bei den übrigen Objekten, da das Blatt, wie 
Vergleiche mit Kobaltchlorürpapier zeigten, schwach transpiriert. 
Unterschiede sich die Durchlässigkeit der verholzten Membran be- 
deutend von der der unverholzten, so müßte die Körnelung zuerst 
und stärker über den übrigen Epidermiszellen auftreten. Die Kollo- 
diumhäutchen junger Blätter von Camellia ließen nur starke Transpi- 
ration durch den Porus erkennen. Bei Laurus nobilis zeigt das Kol- 
lodiumhäutchen starke Körnelung über der Nebenzelle. Im Querschnitt 
gibt bei der Phlorogluzinreaktion die besonders über der Nebenzelle 
stark entwickelte subkutikulare Membranschicht intensivere Färbung 
als die Außenwand der übrigen Epidermiszellen. Die stärkere Transpi- 
ration der Nebenzelle findet also auch hier trotz der stark verholzten 
Außenwand statt. Es entspricht das Kollodiumhäutchen der Abbildung 
bei BuscALIONI und PorLaccı (1902). 

Ist nun diese Lokalisation der Transpiration nicht von der ver- 
schiedenen Dicke der Kutikula abhängig? Nein, denn bei Prunus 
laurocerasus und Hedera helix ist die Kutikula über der Schließzelle in 
derselben Weise modifiziert, auf die Kutikularhöcker folgt zum Porus 
hin eine dünne Stelle der Kutikula, zu beiden Seiten des Porus liegen 
die Kutikularhörnchen der Vorhofleisten. Ein Vergleich der beiden 
Objekte in bezug auf die Durchlässigkeit der subkutikularen Schichten 
ist also möglich. Bei Camellia lassen sich außer den Kutikularhörnchen 
keine Unterschiede in der Dicke der Kutikula über den Schließ- und 
Nebenzellen feststellen. 

Sraut hat nach Aufsaugen von Thalliumsulfat durch die Pflanze und 
bei Behandlung der Schnitte mit Natriumchlorid in den Schließzellen ge- 
öffneter Stomata bei stark transpirierenden Pflanzen wie Alisma plan- 
tago, Menyanthes trifoliata und Lilium candidum eine besonders starke 
Ansammlung von Thalliumchloridkristallen in den Schließzellen nach- 
weisen können. Die Konzentration der benutzten wässerigen Thallium- 
sulfatlösung ist leider nicht angegeben. Es erwies sich nämlich bei meinen 
Versuchen mit Hedera helix, Prunus laurocerasus, Camellia japonica, Ilex 
aquifolium als notwendig, um überhaupt eine größere oder geringere An- 
zahl von Kristallen unterscheiden zu können, eine Konzentration von 
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starker Giftwirkung zu benutzen. Versuche mit Jussieua, deren Sprosse 
8—10 Stunden in einer 0,5proz. Thalliumsulfatlésung gestanden hatten, 
zeigten, daB trotz der starken Giftwirkung ein Unterschied in dem Auf- 
treten der Kristalle in den SchlieB- und übrigen Epidermiszellen zu 
beobachten ist. Der erste Zustrom des Thalliumsulfats muB also dem 
Wasserbedürfnis der einzelnen Zellen entsprechen, und dieses ist bei 
den Schließzellen geöffneter Stomata infolge der auch von BuscaLion1 
und Poraccı (1902) und Rupozrx (1925) beobachteten stärkeren 
Transpiration dieser Zellen gréBer als das der anderen Epidermiszellen. 
Es ist also möglich, mit Hilfe einer 0,5 proz. Lösung Unterschiede in 
der Transpirationsgröße einzelner Zellen nachzuweisen. Die Ansamm- 
lung der Thalliumchloridkristalle in Zellen mit verholzten und unver- 
holzten Wänden kann demnach als Maßstab für die Größe der Transpi- 
ration gelten. Es zeigt sich nun einheitlich bei den Versuchsobjekten, 
daß in den Schließ- und Nebenzellen gleich viel Kristalle wie in den 
übrigen Epidermiszellen vorhanden sind. Verholzte und unverholzte 
Schließzellen verhalten sich in diesem Falle gleich. — Es ist möglich, 
daß diese Methode zu grob ist, um geringe Transpirationsunterschiede 
zu messen. Gerade bei den benutzten Versuchspflanzen ist dieser Ein- 
wand um so mehr berechtigt, als sie infolge ihrer stark entwickelten 
Außenwand im Vergleich zu Jussieua, Alisma u. a. eine schwache 
Transpiration und meist wenig geöffnete Stomata haben, und die Zeit 
bis zur Vergiftung durch den Transpirationsstrom nicht ausreicht, 
merkliche Unterschiede zu zeigen. 

Diese Versuche, die stets in gleicher Weise ausfielen, beweisen also 
nur, daß sich die Transpirationsgrößen verholzter und unverholzter 
Membranen nicht so bedeutend unterscheiden wie die der Epidermis- 
und Schließzellen bei stark transpirierenden Pflanzen. 


IV. Beziehungen zwischen Verholzung der Schließzellwände und 
der Epidermis; Verholzung als phylogenetisches Merkmal. 
Da der Spaltöffnungsapparat seiner Entwickelung und Lage nach 

zu den epidermalen Gewebselementen gehört, liegt die Frage nahe, ob 

die Verholzung seiner Membranen zu der chemischen Beschaffenheit 

der anderen Epidermiszellwände in Beziehung steht. LEMAIRE (1883) 

hat diese Frage verneint. Die Tabelle S. 37 über das Auftreten 

der Verholzung bei Gramineen zeigt, daß bei vielen Vertretern dieser 

Gruppe die Verholzung der Stomata unabhängig von der Epidermis 

erfolgt. Auch Hetmine (1925) hat auf die Unabhängigkeit in der Ver- 

holzung der Schließzellen von der der übrigen Epidermis hingewiesen. 

Deutlich ist diese Tatsache auch bei den jungen Nadeln der Coniferen 

zu erkennen, deren Epidermisaußenwände noch sehr dünn und unverholzt 

sind, während die Stomata schon verholzte Wände haben. Zwar zeigen 
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in ausgewachsenem Zustande-manche Coniferen wie Tsuga, Araucaria, 
Sequoia, Torreya verholzte Epidermiswände, doch sind bei einer Anzahl 
anderer Coniferen (Taxodium, Cephalotarus, Taxus) von epidermalen 
Elementen nur die Schließzellwände verholzt. 

Auch bei Camellia und Hedera ist die Verholzung der Epidermis 
auf die Stomata beschränkt, während wieder Mahonia bei Anwendung 
der Mävzeschen Reaktion eine deutliche Rotfärbung der Radial- und 
Innenwände der Epidermis zeigt. Dagegen gibt bei Polypodium angusti- 
folium die ganze Epidermis mit Ausnahme der Stomata und einer gelenk- 
artigen Membranpartie der Nebenzellen Phlorogluzinreaktion. Die ge- 
nannten Objekte beweisen eindeutig, daß Verholzung der Epidermis 
und Verholzung der Schließzellen unabhängig voneinander auftreten 
können. 

Porsox (1905) hat aus dem vereinzelten Auftreten der Verholzung 
bei den Pteridophyten geschlossen, daß dieses Merkmal neben dem 
histologischen Gesamtbau die Pteridophytenstomata als Vorläufer des 
Gymnospermentypus charakterisiere. Auf Grund der neueren Arbeiten 
kann die Verholzung der Schließzellmembranen nicht als phylogene- 
tisches Merkmal dienen, da sie auch bei den Angiospermen und hier 
vereinzelt bei Pflanzen auftritt, die nach den bisherigen systematischen 
Untersuchungen nicht in näherer verwandtschaftlicher Beziehung 
stehen. 

V. Zusammenfassung. 


Anatomie und Mikrochemie der Stomata mit verholzten 
Schließzellmembranen. 


1. Bei den Pteridophyten schwankt die Lokalisation der Verholzung 
(Phlorogluzin und Salzsäure, PLAUTsches Reagens) bei den einzelnen 
Vertretern dieser Gruppe; bei der Mehrzahl der untersuchten Farne 
ist nur die gemeinsame Wand der Schließzellen, bei einigen diese und 
eine Lamelle zu beiden Seiten der Vorhofleiste, bei einer dritten Gruppe 
sind alle Wände mit Ausnahme einer dünnen Stelle der Bauchwand 
verholzt. 

2. Die Angaben von Manrerr (1885) und Karzeı (1908) über 
Anatomie und Verholzung der Schließzellen bei Gymnospermen konnten 
bestätigt werden. Die Rücken- und Innenwände sind bis auf zwei 
Membranstellen verholzt (Phlorogluzin und Salzsäure). Bei Gnetwm 
und Gingko zeigen nur die Rückenwände schwache Verholzung. 

3. Bei den meisten Gramineen und Cyperaceen läßt sich eine Ver- 
holzung der Stomata nur mit dem. Praurtschen Reagens feststellen. 
Die Phlorogluzinreaktion ist bei den Schließzellmembranen junger 
noch eingerollter Blätter einiger Gramineen (Miscanthus japonicus, 
Arundo donax u.a.) positiv, bei den Schließzellen der älteren ent- 
falteten Blätter sehr schwach, meistens negativ. Die Reaktionen nach 
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Objekte in unveränderter Farbintensität auf. Nach dem Ausfall der 
Reaktionen mit Phiorogluzin und Thymol zu urteilen, findet bei zu- 
nehmendem Blattalter ein Abbau des Coniferins statt. 

4. Abgesehen. von denjenigen Dikotylen, deren Verholzung der 
SchlieBzellwände schon bekannt ist, geben bei Hedera helix und Mahonia 
aquifolium die Schließzellwände schwache Rotfärbung mit Phlorogluzin 
und Salzsäure, deutliche Rotfärbung mit Kaliumpermanganat. 


Physiologie der Spaltéffnungsapparate mit verholzten 
Schließzellmembranen. 

5. Osmunda regalis mit teilweise verholzter Schließzellwand zeigt 
nur bei starken Turgorschwankungen (Glyzerinzusatz, Behandlung nach 
der Lioypschen Methode) Veränderungen der Spaltweite. Bei Ba- 
lantium antarcticum mit stark verholzter Schließzellwand konnte keine 
Funktionsfähigkeit festgestellt werden. 

6. Die Stomata von Gingko biloba, deren Rückenwände schwach 
verholzt sind, zeigen meBbare Veränderungen, die Stomata anderer 
Gymnospermen mit stark verholzter Riicken- und Innenwand nur 
geringe Schwankungen der Spaltweite, die mikroskopisch nicht nach- 
weisbar waren. 

7. Die normale Funktion der verholzten Gramineenstomata, die 
H&LMING (1923) auf Grund der anatomischen Beschaffenheit und des 
Bewegungsmechanismus annahm, wurde durch Versuche nachgewiesen. 

8. Die Stomata von Hedera helix und Mahonia aquifolium mit 
teilweise verholzten SchlieBzellwänden sind funktionsfähig. 

9. Bei Anwendung von Kollodiumhäutchen, die durch austretenden 
Wasserdampf eine Trübung erfahren, und Thalliumsulfat, das man als 
Thalliumehlorid nach Aufsaugen des Thalliumsulfats durch die Pflanze 
mit Natriumchlorid nachweist, lieB sich kein Unterschied in der Durch- 
lässigkeit für Wasserdampf bei verholzten und unverholzten Mem- 
branen feststellen. 

Vorliegende Arbeit, welche als Dissertation von der philosophischen und 
naturw haftlichen Fakultät der Westfälischen Wilhelmsuniversität zu 
Münster in Westfalen angenommen wurde, habe ich im botanischen Institut 
dieser Universität unter Leitung von Herrn Professor Dr. BENECKE ange- 
fertigt. Ich erlaube mir, Herrn Professor Dr. BENEOKE und Herrn Privat- 
dozenten Dr. Mevıvs für das Interesse und die Ratschläge, wodurch sie meine 
Arbeit förderten, an dieser Stelle meinen Dank auszusprechen. 
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LEITUNGSSYSTEMS. 
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In der von uns im Jahre 1921 (1) publizierten Arbeit führten wir die 
Resultate zweier Versuche an über die Filtration des Wassers bei kon- 
stantem Drucke durch die Abschnitte der Stengel von Bryonia dioica, 
welche in verschiedenen Entfernungen von der Basis der Pflanze 
entnommen waren. Die Versuche bewiesen, daß der Stengel der im 
Schatten erwachsenen, sich nicht verzweigenden Pflanze gesetzmäßige 
Veränderungen in der Größe des Leitungsvermögens zeigte. Es wird 
nämlich, je näher zur Spitze, desto weniger Wasser unter gleichen Be- 
dingungen durch den Abschnitt des Stengels herausgepreßt, weil die 
Dimensionen des Wasserleitungssystems sich verringern. Der Stengel 
der verzweigten Pflanze, welche an einem gut insoliertem Platze auf- 
gewachsen war, zeigte ein sehr veränderliches Leitungsvermögen. In 
den unteren Etagen solcher Pflanzen war das Leitungsvermögen dem 
der beschatteten gleich, darauf vergrößerte es sich in der Region 
wo die stärkeren Zweige abgingen, bedeutend; mehr gegen die Spitze 
des Stengels hin fand eine allmähliche Verringerung statt. Da im Be- 
reich der starken Zweige nicht alle Zweige gleichmäßig entwickelt waren 
und an einigen Knoten vollständig fehlten, so schwankte auch das Lei- 
tungsvermögen der Abschnitte, welche diesem Bezirk entnommen wur- 
den, merklich. Ein solcher eigenartiger Gang der Veränderungen in 
der Größe des Leitungsvermögens der Abschnitte des Stengels bei 
belichteten Pflanzen von Bryonia mußte besondere Aufmerksamkeit 
auf sich lenken. Aus den soeben beschriebenen Versuchen mußte man 
folgern, daß das Wasserleitungssystem (Xyleme) der Bryonia bei den 
verzweigten Pflanzen sich nicht allmählich von der Basis des Stengels 
nach seinem Ende hin verringert, sondern daß stellenweise, nämlich 
da, wo die Zweige stark sind, eine Vergrößerung der Leitungssysteme 
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stattfindet; wo die Zweige schwach sind oder fehlen, dagegen eine 
Verringerung. In der zitierten Arbeit (1) wurden die Mittelwerte der 
Ausmessungen und Zählungen der Xylemelemente (Gefäße) in den 
Gefäßbündeln zweier Schattenexemplare von Bryonia an den Etagen 
5, 10, 15, 20 und 25 angeführt. Diese vorläufige Untersuchung zeigte, 
daB sogar bei den beschatteten Pflanzen die grôBte Zahl der Ge- 
fäße und die größten Gefäße sich durchaus nicht an der Basis der 
Stengel befinden, sondern für verschiedene Pflanzen ein und derselben 
Art in verschiedener Entfernung näher zum Gipfel. Die Bedeutung 
der Frage veranlaßte uns zu einer eingehenderen Untersuchung der Ver- 
teilung der Gefäße in der Längsrichtung des Stengels an umfangreicherem 
Material. Das Material war schon im Jahre 1921 gesammelt und be- 
arbeitet worden, wir fanden aber erst jetzt die Möglichkeit, die Ergeb- 
nisse unserer Untersuchungen zu veröffentlichen. 

Als die günstigste Pflanze zur quantitativen Untersuchung des 
Xylems im Stengel erweist sich unbedingt Bryonia. Nach den Unter- 
suchungen von ZIMMERMANN (2) besitzen beinahe alle Cucurbitaceae 
nicht mehr als 10 von einander vollständig isolierte Gefäßbündel. 
Nur an der Basis des Stengels selbst nähern sie sich einander stark. 
Die Gefäße der Cucurbitaceae sind, wie bekannt, sehr groß. Die Ab- 
gesondertheit der Gefäßbündel und das Vorhandensein großer Gefäße 
erleichtert die Zählung und Messung der Xylemelemente bedeutend. 
Die Stengel von Bryonia sind im Vergleich z. B. zu denen des Kürbis 
deshalb so bequem, weil ihr Querschnitt nicht groß ist, und die Gefäße 
in jedem Gefäßbündel wenig zahlreich sind. Das Holzparenchym ist in 
dem Xylemteil der Gefäßbündel bei Bryonia sehr gering entwickelt. 
Wir benützten Exemplare von Bryonia dioica JACQ., die im Bota- 
nischen Garten in Tiflis auf gut insolierten Standorten wuchsen. Die 
Länge jedes ausgewachsenen Internodiums des Hauptstengels der 
Pflanzen, welche unter solchen Bedingungen wuchsen, war überall 
beinahe dieselbe, und betrug mit sehr geringen Schwankungen nach 
der einen oder anderen Seite 10 em. Bryonia ist eine sehr schnell wach- 
sende Pflanze. Unsere Art ist zweihäusig. Wir bestrebten uns, für die 
Untersuchung männliche Exemplare auszuwählen. Bei den weiblichen 
ist infolge der sich nach dem Abkneifen einiger Elemente des Knotens 
bildenden Veränderungen in den Gefäßen des Stengels eine genaue 
Zählung und Messung der Gefäße etwas schwierig. So wurde von 
ALEXANDROV und TIMOF£Ev (3) festgestellt, daß bei dem Abkneifen 
weiblicher Blüten die Zellen der die Gefäße umgebenden Parenchym- 
scheide zu wuchern anfangen, man erhält Tracheothylloiden. Bei den 
männlichen Pflanzen treten Tracheothylloiden nur ausnahmsweise und 
selten auf. Aber im allgemeinen hat das Abkneifen der Knospen der 
männlichen und weiblichen Blüten die Entwicklung von Pflanzen, die 
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miteinander bei beiden Geschlechtern nach Habitus und Aufbau sehr 
ähnlich sind, zur Folge. Die sekundären Geschlechtsmerkmale erlöschen 
bei solchen Individuen. Gewöhnlich sind die weiblichen Exemplare der 
Bryonia bedeutend stärker als die männlichen entwickelt: der Stengel 
ist länger und dicker, die Verzweigung reicher. Aus jeder fleischigen 
Wurzel der Bryonia entwickeln sich stets mehrere Triebe. Zur Unter- 
suchung wurden parallele Pflanzen hauptsächlich von einer Wurzel 
genommen. 

Die Untersuchungen von ZIMMERMANN (2) stellten fest, daß jedes 
Gefäßbündel bei den Cucurbitaceae durch nur ihm eigene morphologische 
Merkmale charakterisiert werden kann. Außerdem gibt es Gefäßbündel, 
welche nur das Blatt versorgen, andere dagegen dienen zu mehr oder 
weniger allgemeinen Funktionen. Bryonia gehört zu den Arten, die 
10 Gefäßbündel besitzen, fünf äußere und fünf innere. Leider wurde 
uns die sehr ausführliche Untersuchung von ZIMMERMANN (2) erst be- 
kannt, als unser Material schon vollständig bearbeitet war. Daher 
wurden von uns keine Versuche gemacht, das besondere Verhalten 
irgendwelcher Gruppe der Gefäßbündel zu beobachten. Letzteres beab- 
sichtigen wir in nächster Zeit auszuführen, da die Frage außerordentlich 
interessant ist, und die Möglichkeit, die Einzelheiten der spezifischen 
Eigenschaften der allgemeinen und speziellen Gefäßbündel zu unter- 
suchen, nicht wenig Bedeutung für die Erklärung der Arbeit sämtlicher 
Wasserleitungssysteme des Stengels hat. Allen Pflanzen, bei denen 
die Xyleme der Gefäßbündel berechnet wurden, wurden von Ende Mai 
bis zur zweiten Hälfte des Juni abgeschnitten, aber nicht durchweg in 
demselben Zustande. Einige wurden ganz mit allen Zweigen abge- 
schnitten. Diese Pflanzen blieben, solange sie sich im Boden befanden, 
ungestört, und wurden nur im Frühjahr bezeichnet. Sie wurden 
Ende Mai 1921 abgeschnitten. Das sind die Grundpflanzen. Bei anderen 
Exemplaren von Bryonia entfernte man am Anfange der Entwicklung 
der oberirdischen Triebe, d. h. im frühesten Stadium, alle Knospen, 
sowohl Blütenknospen als auch die der Triebe, die sich in den Blatt- 
winkeln bildeten. Solche Pflanzen wurden in der ersten Hälfte des Juni 
abgeschnitten. Man kann sie als „zweiglose‘‘ Pflanzen bezeichnen, 
Die dritte Gruppe umfaßte Triebe, bei denen nicht nur alle Achsen- 
knospen entfernt wurden, sondern auch eine Reihe bereits entwickelter 
Blätter, die sich an der Basis oder näher gegen die Spitze hin befanden. 
Diese Manipulation ist ausführlich in der Arbeit von ALEXANDROV (4) 
beschrieben. Im Unterschied zu den zwei oben angeführten Kategorien 
des von uns gesammelten Pflanzenmaterials ist die dritte Gruppe als 
„teilweise beblä “ zu bezeichnen. Die vierte und letzte Gruppe 
bilden Pflanzen, bei denen in der unteren Zone des Hauptstengels drei 
Zweige stehen gelassen wurden, während bei den anderen Knoten 
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die Seitentriebe entfernt waren oder umgekehrt. Die Blütenknospen 
wurden überall beseitigt. Die Exemplare der vierten Gruppe wollen 
wir „teilweise-verzweigte“ nennen. Die Pflanzen der dritten Gruppe 
wurden in der zweiten Hälfte des Juni, die der vierten Ende Mai ab- 
geschnitten. So besaßen wir zur Feststellung der Veränderungen der 
Xyleme der Gefäßbündel vier Gruppen von Pflanzen — verzweigte 
(Grundtypen), zweiglose, teilweise-beblätterte und teilweise-verzweigte. 
Nur die Pflanzen der ersten Gruppe wuchsen vollständig ungestört. 
Der Zweck unserer Eingriffe in das System der Pflanzenindividuen 
während ihrer Entwicklung ist verständlich. Wir setzten voraus, daß 
auf Grund des Zustandes der Leitungssysteme bei normalen Pflanzen, 
bzw. nach kombiniertem Abschneiden der Zweige oder Blätter (die 
Zweige‘ am Anfange der Entwicklung sowie bereits entwickelte, die 
Blätter — entwickelt), es uns gelingen würde, irgendwelche Eigenheiten 
oder Veränderungen im Xylem der Gefäßbündel bei Bryonia aufzu- 
finden. Der Bearbeitung unterlagen mindestens zwei Triebe jeder 
Gruppe. Alle Pflanzen wuchsen nebeneinander an ein und demselben 
nach Südost gelegenen Abhange. Bis zur Bearbeitung wurden die Triebe 
im Spiritus aufbewahrt. 

Für die Untersuchung wurden Querschnitte durch jeden Zwischen- 
knoten des Hauptstengels und der Zweige sowie auch durch den Blatt- 
stiel angefertigt. Die Schnitte wurden auf jeder Seite des Knotens 
basal- und apikalwärts ausgeführt, und zwar 2,5 (selten 2) cm vom 
Knoten entfernt, bei den Blattstielen dagegen in der Mitte. 

An jedem Querschnitt wurden die Gefäße in allen Bündeln gezählt 
und der mittlere Durehmesser aller Gefäße bei den 3 größten Gefäß- 
bündeln des äußeren Kreises und bei 3 Gefäßbündeln des inneren Kreises, 
(dem größten, mittleren und kleinsten), bestimmt. Darauf wurde das 
Mittel aus den für jedes Bündel erhaltenen Werten des Durchmessers 
der Gefäße berechnet. Endgültig wurde das Mittel berechnet, sowohl 
für die Zahl der Gefäße als auch für ihren Durchmesser, aus den Er- 
gebnissen der in der erwähnten Weise nahe bei jedem Knoten apikal- 
und basalwärts geführten Schnitte durch die Internodien. Für die 
Blattstiele bezieht sich das Mittel nur auf einen Querschnitt. 

In den weiter unten mitgeteilten Tabellen mußten somit für jede 
Etage des Knotens des Triebes zwei Ziffern angeführt werden: die 
Mittelwerte für die Anzahl und für den Durchmesser der Gefäße. Da 
aber die Stengel und Zweige von Bryonia sehr lang (2—4 m) sind und 
bei gesonderter Berücksichtigung jeder einzelnen Etage ein so umfang- 
reiches Ziffernmaterial ergeben würden, daß die unsere Aufmerksamkeit 
besonders verdienenden Grundresultate nicht mehr klar genug hervor- 
treten würden, so haben wir uns auf nur eine Reihe von Ziffern: die 
Mittelwerte aus je fünf Etagen — beschränkt. Selbstverständlich werden 
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auch bisweilen auf einzelne Etagen beziigliche Ziffern, wenn notwendig, 
aufgeführt. Im letzteren Falle wird dies besonders bemerkt. 

In unseren Tabellen werden die Gruppen der Etagen der Knoten 
von der Basis des Stengels an wie folgt bezeichnet: die Reihe von der 
1. bis 5. Etage mit I; von der 6. bis 10. mit II; von der 11. bis 15. mit III; 
von der 16. bis 20. mit IV; von der 21. bis 25. mit V; von der 26. bis 
30. Etage mit VI usw. Es wurden wenigstens 2 parallele Pflanzen fiir 
jeden oben charakterisierten Gruppentypus untersucht, bisweilen auch 
mehr. 
Gehen wir zur Betrachtung der erhaltenen Ergebnisse iiber. 

Am zweckmäßigsten betrachtet man zuerst die Pflanzen ohne 
Zweige, d. h. diejenigen, bei denen die Knospen der Seitentriebe, sowohl 
der vegetativen als auch der Blüten, bei ihrem Erscheinen entfernt 
worden waren. Wir setzten voraus, daß diese Operation die Einwir- 
kung der Triebe, welche sich aus ihnen entwickelt hätten, auf das 
Wasserleitungssystem des Hauptstengels beseitigt, ist doch bekannt, 
daß das sich entwickelnde Blatt (Jost 5) die stärkste Wirkung auf 
die Ausbildung der Gefäßbündel im Stengel ausübt. In der ersten 
Tabelle, wie auch in einigen anderen, wird außer der Zahl der Gefäße 
und ihrem mittleren Durchmesser, und zwar für den Stengel wie auch 
für den Blattstiel der entsprechenden Knoten, noch ein besonderer 
Koeffizent angeführt, welchen wir schon in unserer ersten Arbeit 
(1) den „Koeffizienten der Bewässerung‘ nannten. Die Berechnung 
wurde folgendermaßen ausgeführt. Zuerst wurde nach Maßgabe der 
Zahl der Gefäße und ihres mittleren Durchmessers der Diameter 
der Summe des Wasserlagers bestimmt. Der Diameter der Summe 
des Wasserlagers ist der Durchmesser eines vorgestellten Gefäßes, 
welches in sich die Summe aller Gefäße des gegebenen Querschnittes 
des Stengels umfaßt. Zur Berechnung des Diameters der Summe des 
Wasserlagers muß man auf Grundlage des mittleren Durchmessers 
der Gefäße die Fläche des mittleren Gefäßes nach bekannter geome- 
trischer Formel berechnen; die erhaltene Größe dann mit der Zahl 
der Gefäße vervielfältigend, bekommen wir die Fläche aller Gefäße. Aus 
dieser Größe ergibt sich leicht der gesuchte Diameter der Summe des 
Wasserlagers. Es genügt dafür, anzunehmen, daß die Fläche der Summe 
aller Gefäße ein Kreis ist: die Summe des Wasserlagers. Aus dieser 
Größe ergibt sich nach der Kreisflächenformel der ,,Diameter der Summe 
des Wasserlagers‘‘. Der ,,Koeffizient der Bewässerung‘‘ ist der Quotient: 
Diameter der Summe des Wasserlagers des durch die Mitte des Blatt- 
stiels geführten Querschnittes durch die Fläche des zugehörigen Blattes. 
Da das das Blatt versorgende Wasser durch den Blattstiel geht, so 
genügt der Koeffizient der Bewässerung unseres Erachtens vollständig, 
um darzutun, in welchem Maße die Stärke des Wasserleitungssystemes 
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des Blattstiels dem in verschiedenen Entfernung von der Wurzel be- 
findlichen Blatt entspricht. Die Transpirationsfähigkeit der oberen 
Blätter war, wie die Untersuchungen von ALEXANDROV (6) ergeben 
hatten, hôher als die der unteren. Daher war es interessant, zur Er- 
klarung der Ursachen dieser Erscheinung die relative Starke der 
Leitungssysteme der Blattstiele in verschiedenen Etagen an ein und 
derselben Pflanze zu vergleichen. Die Dimensionen der Blattflächen 
führen wir nicht immer an. Die Veränderungen in der Größe der 
Blattflächen von der Basis des Stengels zu seiner Spitze vollzieht sich 
nach der jedem biologischen Prozesse eigenen Kurve. (ALEXANDROV 4). 
Anfangs, von der Wurzel beginnend, vergrößert sich die Blattfläche 
recht schnell, um nach Erreichung des Maximums an Größe lang- 
sam abzunehmen. Bei den Pflanzen unserer Versuche schwankte die 
Größe der Blattfläche zwischen 0,1—3,0 qdm. Man muß jedoch be- 
merken, daß bei den ,,teilweise beblätterten‘“ Pflanzen, also bei denen 
eine Anzahl Blätter seinerzeit abgeschnitten worden war, die Blatt- 
fläche in ihren Veränderungen dem angeführten Prinzip natürlich 
nicht folgte. Der ,,Koeffizient der Bewässerung‘ wird in den Tabellen, 
der Einfachheit halber, 10fach verringert wiedergegeben. Der Durch- 
messer der Gefäße ist in u gegeben. 


Tabelle 1. Pflanzen ohne Zweige und Blütentriebe. 























Pflanze Nr. 1 Pflanze Nr. 2 
les Gefäße im Gefäße im 
Stengel Blattstiel Stengel Blattstiel 
Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. | Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. 
I 174 61 122 25 15 180 85 102 23 21 
I 175 60 142 27 18 204 80 106 25 23 
Ill 180 52 118 28 21 210 68 130 22 22 
IV 167 51 121 28 28 198 69 128 27 24 
V 161 46 108 25 34 194 58 162 25 36 
VI 141 49 93 21 34 205 51 141 25 35 
VII 112 36 88 24 35 

















Bei der Pflanze Nr. 1 wurden zur Berechnung 35 Etagen der Inter- 
nodien und Knoten mit Blättern genommen, bei der Pflanze Nr. 2 — 30. 
Es wurden nur die Etagen mit dem äuBeren Anschein nach vollständig 
entwickelten Blättern berücksichtigt, wie auch bei allen anderen Ver- 
suchen. Bei beiden Pflanzen betrug die Zahl der Blätter über 40. 

Tabelle 1 zeigt, daB die GefäBe im Stengel keineswegs an seiner Basis 
am zahlreichsten sind, sondern in den Reihen II und III, also denen 
der 10. bis 15. Etage. Die Kurve der Zahl der GefäBe von der Basis 
des Stengels zur Spitze ver ändert sich ähnlich der Kurve der Blatt- 


fläche, d. h. die Zahl der Gefäße des Stengels vergrößert sich von seiner 


Planta Bd. 3. 5 














Basis an anfangs recht schnell bis zum Maximum, um sich dann lang- 
sam zu verringern. Man muB auch bemerken, daB die Fläche des Quer- 
schnittes des Stengels bei den meisten Pflanzen, besonders bei den krau- 
tigen, ihre maximale Größe nicht an der Basis des Stengels erreicht, 
sondern etwas entfernt davon, näher zur Spitze hin. Es frappiert die 
Übereinstimmung zwischen der Kurve der Blattfläche und derjenigen 
der Zahl der Gefäße in dem Stengel an ein und derselben Pflanze. 
Liegt nicht ein tieferer Sinn in dieser Übereinstimmung? Die Arbeit 
von Jost (5) deutet darauf hin. Um sich jedoch definitiv von der 
Realität des Zusammenhanges der Zahl der Gefäße des Stengels mit 
der Größe der Blattfläche zu überzeugen, bedarf es einer besonderen 
Untersuchung. Wie dem aber auch sei, die erste Folgerung aus dem 
obigen Tatsachenmaterial ist die interessante Feststellung, daß die 
größte Zahl der Gefäße im Stengel nicht an seiner Basis, sondern 
etwas näher zur Spitze zu sich befindet. Bei der Berechnung der Stärke 
der Leitungssysteme des Stengels darf man also nicht nur Querschnitte 
aus seiner Basis benutzen. 

Der mittlere Durchmesser der Gefäße des Stengels verringert sich 
allmählich von der Basis zur Spitze. 

Die Zahl der Gefäße in den Blattstielen zeigt bei der Pflanze Nr. 1 
eine etwas andere Reihenfolge der Veränderungen als bei der Pflanze 
Nr. 2. Bei ersterer befindet sich die größte Zahl der Gefäße in der 
II. Reihe, darauf beginnt eine allmähliche Verringerung. Bei der zweiten 
Pflanze vergrößert sich die Zahl der Gefäße ununterbrochen bis zur 
Reihe V, den Etagen 20—25 entsprechend. Der Unterschied im Cha- 
rakter der Veränderungen der Zahl der Gefäße in den Blattstielen der 
zwei Pflanzen mit steigenden Etagen der Blätter ist vollständig koor- 
diniert dem Unterschied im Verlaufe der Veränderungen der Flächen- 
größe der letzteren. Bei der ersten Pflanze verringert sich die Blatt- 
fläche angefangen von der II. Reihe, bei der zweiten Pflanze erst von 
der IV. Reihe (Nr. 1, 2,1, 2,2, 1,6, 1,2, 0,8, 0,7 und 0,4 qdm: Nr. 2: 
1,1, 1,2, 1,3, 1,4, 1,1 und 1,1 qdm). Der mittlere Durchmesser der Ge- 
fäße in den Blattstielen ändert sich mit steigenden Etagen des Blattes 
in ganz anderem Maßstabe, als bei den Gefäßen des Stengels. Bei beiden 
Pflanzen beobachtet man nämlich den größten Durchmesser der Ge- 
fäße der Blattstiele in der IV. Reihe, und eine allmähliche Verringe- 
rung von den unteren Etagen zu den oberen, wie bei dem Stengel, ist 
nicht festzustellen. 

Ein besonderes Interesse hat unseres Erachtens der ,,Koeffizient 
der Bewässerung“. Der Koeffizient ist bei beiden Pflanzen gleich, 
er erhöht sich mit steigender Etage des Blattes. Auf dieses Faktum 
wiesen wir schon in unserer ersten Arbeit (1) hin. Wir setzen vor- 
aus, daß man daraus den Schluß ziehen kann, daß die oberen Blätter 
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besser mit Wasser versorgt werden als die unteren. So muB es, genau 
genommen, auch sein mit Rücksicht auf die von SALENSKY (7) und 
ALEXANDROV (6) gefundene Tatsache der grôBeren Transpirations- 
fahigkeit der oberen Blatter im Vergleich zu den unteren derselben 
Pflanze. Auch nach Huser (8) ist die Leitungsfläche (die Fläche des 
Querschnittes der leitenden Elemente), auf die Einheit der Blattfläche 
bezogen, bei belichteten Zweigen der Eiche größer als bei beschatteten. 
Die Organisation der belichteten Blätter ist aber im allgemeinen ähnlich 
derjenigen der näher spitzenwärts befindlichen Blätter (SALENSKY 9). 

Daraus folgt: 1. die Stärke-des Leitungssystems im Blattstiel ist 
koordiniert verbunden mit der Größe der Blattfläche. 2. Je höher das 
Blatt inseriert ist, desto besser wird es von dem Leitungssystem versorgt. 
Wie man aus der Tabelle 1 ersieht, verändert sich der mittlere Durch- 
messer der Gefäße der Blattstiele im Vergleich zu denen des Stengels in 
allen Etagen, — von unten bis oben nur wenig, hat aber eine gewisse Ten- 
denz, sich in den oberen Etagen zu vergrößern. Folglich wird der ,, Diameter 
der Summe des Wasserlagers‘ in den Blattstielen vorzugsweise von der 
Zahl der Gefäße abhängen. So ist der mittlere Diameter der Summe 
des Wasserlagers in den Reihen der Blattstiele von Pflanze Nr. 1 (in 10 u): 
gleich 28, 33, 30, 31, 26, 20 und 22; Pflanze Nr. 2: 22, 26, 30, 32 
und 30, — von unten nach oben. Der Diameter der Summe des Wasser- 
lagers im Stengel verändert sich in größerer Abhängigkeit vom mitt- 
leren Diameters der Gefäße als von der Zahl der Gefäße. Der Durch- 
messer der Gefäße verändert sich in der Längsrichtung des Stengels 
bedeutend; verringert er sich, so verringert sich auch die Summe des 
Wasserlagers des Stengels. 

Wir gehen zur Betrachtung der Pflanzen mit Zweigen über (Tab. 2). 


Tabelle 2. Pflanzen mit Zweigen. System des Hauptstengels. 





Pflanze Nr. 3 Pflanze Nr. 4 
Reihen Gefäße im Gefäße im 
Stengel Blattstiel Stengel Blattstiel 


Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. | Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. 


I 141 78 71 21 152 76 91 28 20 
II 144 63 100 27 164 66 105 28 27 
II 155 59 99 28 171 60 93 26 28 
IV 170 59 88 26 176 54 87 25 29 
V 166 56 91 25 170 48 90 24 31 
VI 158 54 91 25 154 46 87 23 42 
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Auch bei den Pflanzen mit Zweigen am Hauptstengel befindet sich 
die größte Zahl der Gefäße nicht in der Nähe der Wurzel, sondern 
in der IV. Reihe, welche die Blätter von der 15. bis 20. Etage um- 
faßt. Daher erweist sich die schon bei den Pflanzen ohne Zweige 
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gefundene Tatsache als eine allgemeinere Erscheinung. Im allgemeinen 
ist der Charakter der Veränderungen in der Zahl der Gefäße, ihr Durch- 
messer in den Stengeln und Blattstielen, ebenso der Koeffizient der Be- 
wässerurig bei den Pflanzen ohne und mit Zweigen sehr ähnlich. Die 
Zahl der Gefäße in den Blattstielen steht mit der Blattfläche ebenfalls 
vollkommen im Einklang. Zum Beispiel ist bei den Pflanzen Nr. 3 
die Fläche der Blätter: 0,9, 1,4, 1,2 1,1 1,0 und 0,8 Quadratdezimeter. 
Auch hier verringert sich der Diameter der Summe des Wasserlagers 
bei dem Stengel gegen die Spitze der Pflanze hin, während er bei den 
Blattstielen völlig der Zahl der Gefäße folgt. Auf die Ursache wurde 
schon hingewiesen. 

Die Länge des Stengels bei der Pflanze Nr. 3 betrug 3,9 Meter, an 
ihr waren 18 Seitentriebe (Zweige) vorhanden. Bei der Pflanze Nr. 4 war die 
Länge des Stengels etwa 3 Meter, die Zahl der Blätter am Hauptstengel 
betrug 33; Zweige waren 12 vorhanden. Die Länge der Zweige von der 
Basis zur Spitze des Stengels verringert sich, wie es gewöhnlich der 
Fall ist, allmählich. Der längste Zweig der ersten Etage an Pflanze Nr.4 
war 1,6 Meter lang. Jedoch waren nicht an allen Knoten Zweige vor- 
handen. An der Spitze des Stengels fingen die Zweige noch nicht an, 
sich zu entwickeln. Aber auch näher zur Basis des Stengels entwickelten 
sich stellenweise in den Achseln einiger Blätter keine Zweige. Außer- 
dem verringert sich nicht immer normal die Länge der Zweige von der 
Basis zur Spitze des Stengels, vielmehr trifft man bisweilen zwischen 
langen Zweigen sehr kurze, oder umgekehrt an. Die letzten zwei Um- 
stände, besonders das abnormale Fehlen der Zweige zwischen mit 
solchen versehenen Knoten, sowie ihre stellenweise ungleichmäßige 
Entwicklung haben für die von uns zur Untersuchung gestellten Pro- 
bleme ein großes Interesse. 

Die Veränderungen der Zahl und des Durchmessers der Gefäße, so- 
wohl in den Internodien der Zweige selbst, als auch in den Blattstielen, 
tragen genau denselben Charakter wie in dem Stengel. So ist z. B. in 
dem Zweige der ersten Etage der Pflanze Nr. 3 im Verlaufe von 15 Etagen 
(I, II, III Reihen) die mittlere Zahl der Gefäße im Zweige gleich 106, 
136 und 138; in den Blattstielen: 60, 78 und 86. Der mittlere Durch- 
messer der Gefäße der Zweige — 54, 49 und 43 u; bei den Blattstielen: 
22, 23 und 22 u. 

Zur Erklärung, wie sich die uns interessierenden Elemente des 
Wasserleitungssystemes in den Zweigen nach Etagen verändern, be- 
nutzten wir nur diejenigen, bei welchen genügend Reife, und zwar 
nicht weniger als 5 Etagen Internodien vorhanden waren (Reihe I). 
Solche Seitentriebe waren bei beiden verzweigten Exemplaren der 
Bryonia genügend vorhanden. Der Inhalt der Tabelle 3 wurde aus dem 
Auszug des Materials über die Zweige zusammengestellt. 
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Bloß die erste Etage fällt bei beiden Pflanzen zusammen: die Zweige 
sind vorhanden in den Blattachseln des Hauptstengels. Nach der ersten 
Etage bedeutet die Zahl vor den Klammern die Pflanze Nr. 3, in den 
Klammern die Bezeichnung der Etagen der Pflanze Nr. 4. 


Tabelle 3. Pflanzen mit Zweigen. System der Zweige. 














Pflanze Nr. 3 Pflanze Nr. 4 
Etage Gefäße im Gefäße im 
Zweige Blattstiel Zweige Blattstiel 
Zabl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. | Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. 

1 106 54 60 22 28 95 46 57 21 27 
3 (2) 94 52 58 23 29 87 45 49 21 25 
4(3) | 91 | 48 | 48 | 24 | 29 | 100 | 48 | 60 | 21 | 27 
6 (4) 80 + 53 20 34 93 45 61 20 40 
8 (7) 84 44 48 23 34 94 52 54 20 44 
10 (8) 94 41 48 20 40 106 43 64 21 34 
19(10) 93 43 52 21 40 96 39 60 19 34 





























Die Tabelle 3 zeigt, daB die Zahl der GefäBe sowohl in den Zweigen 
als auch in den Stielen der ihnen zugehörigen Blätter mit steigenden 
Etagen sich nicht merklich ändern. In den Zweigen der Pflanze Nr. 3 
ist die Zahl der Gefäße der 2. und 19. Etage denen der 1. und 10. Etage 
der Pflanze Nr. 4 beinahe gleich ; in den Blattstielen ebenfalls. Merklicher 
ändert sich der mittlere Durchmesser der Gefäße in den Zweigen mit 
steigender Etage, aber auch das nur bei der Pflanze Nr. 3. Der Diameter 
der Summe des Wasserlagers verringert sich allmählich zur Spitze der 
Pflanze hin, abhängig von dem mittleren Diameter der Gefäße in den 
Zweigen der Pflanze Nr. 3 und in ihren Blattstielen. In den Zweigen 
und Blattstielen der Pflanze Nr. 4, parallel mit den schwachen Ver- 
änderungen der Zahl der Gefäße und ihres mittleren Durchmessers 
verändert sich der Diameter der Summe des Wasserlagers nur unbe- 
deutend. Für die Zweige der ersteren Pflanze ist die Reihenfolge der 
Zahlen des Diameters der Summe des Wasserlagers folgende: 56, 50, 46, 
39, 40, 39 und 40; für die Blattstiele: 21, 18, 16, 15, 16, 14 und 15. Für die 
Zweige der zweiten Pflanze: 45, 42, 47, 43, 50, 44 und 38; für die Blatt- 
stiele: 16, 15, 16, 16, 15, 17 und 15. Der Koeffizient der Bewässerung 
vergrößert sich ganz präzis mit steigender Etage der Zweige. Die Blait- 
fläche an den oberen Zweigen verringert sich allmählich: von 0,6 bis 
0,3 und von 0,5 bis 0,3 qdm. 

Aus dem Zahlenmaterial, welches wir durch die Bearbeitung der 
Pflanze mit Zweigen erhielten, kann man ebenfalls eine Reihe von 
Schlüssen ziehen. 

Vor allem ist die Stärke des Wasserleitungssystemes der Seitentriebe 
bedeutend geringer als die der Stengel. Die Zahl der Gefäße des Stengels 
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übertrifft in allen seinen Lagen diejenige der GefäBe der Zweige bedeutend. 
Die GefäBe im Stengel und in ihren Blattstielen sind weiter als in den 
Zweigen und auch dementsprechend in ihren Blattstielen. Die Dia- 
meter der Summe des Wasserlagers, d. h. der Koeffizient, der die Starke 
des Wasserleitungssystemes in den Reihen der Etagen zum Ausdruck 
bringt, sind fiir den Hauptstengel der Pflanze Nr. 3 folgende: 93, 75, 
74, 77, 72 und 67 Zehnermikronen: fiir die Pflanze Nr. 4: 94, 83, 78, 74, 
63 und 57. In den Blattstielen, und zwar bei Nr. 3: 18, 27, 28, 25, 24 
und 24: bei Nr. 4: 26, 28, 24, 23, 23 und 23 Zehnermikronen. In den 
Seitenzweigen sind sie, wie schon bemerkt wurde, merklich geringer. 

Als nächstes Faktum, auf welches hingewiesen werden muß, er- 
scheint die Erhöhung des Koeffizienten der Bewässerung der Blätter 
mit steigender Etage der Zweige. Daher werden, je höher der Zweig 
am Stengel gelegen ist, seine Blätter desto besser vom Wasserleitungs- 
systeme versorgt. Es ist hervorzuheben, daß zur Vergleichung voll- 
ständig ausgewachsene Blätter der Zweige von den 5 ersten Etagen, 
vom Stengel gehend, genommen wurden. Die meisten der von uns 
untersuchten Zweige besaßen nicht weniger als 8 Blätter, einige (untere) 
sogar 15—20. 

Oben wurde erwähnt, daß an einigen Stellen des Stengels sich gar 
keine Zweige entwickelten oder sie entwickelten sich bedeutend 
schwächer als die benachbarten. Eine solche Störung in der normalen 
Entwicklung der Zweige mußte auf das Leitungssystem des Stengels 
einwirken. Dies zeigte sich deutlich in den Resultaten der von uns aus- 
geführten Ausmessungen und Zählungen der Gefäße. Betrachten wir 
einige Beispiele. 

Bei der Pflanze Nr. 3 entwickelte sich der Zweig im Blattwinkel der 
2. Etage nicht, die Zweige der 1. und 3. dagegen stark. Aus den Aus- 
messungen und Zählungen ergab sich, daß der Stengel in der Nähe des 
Knotens der 1. Etage 153 Gefäße mit einem mittleren Durchmesser 
von 85 u besaß, in der Nähe des Knotens der 2. Etage 131 Gefäße mit 
76 # und bei der 3. Etage 152 Gefäße mit 80 u. Die Anwesenheit 
der Zweige ruft also die Bildung neuer Gefäße in dem die Zweige 
tragenden Stengel hervor. Noch ein Beispiel: Zwischen der 10. und 
22. Etage der Knoten befand sich nur im Blattwinkel der 19. Etage 
ein vollständig entwickelter Zweig. An ihm befanden sich 5 völlig 
entwickelte Blätter, die übrigen, noch sehr jungen, wurden nicht in 
Betracht gezogen. In den Blattwinkeln der übrigen Knoten der 
10. bis 22. Etage, mit Ausnahme der 19., waren die Zweige dagegen 
sehr schwach entwickelt und besaßen überhaupt nur 1—2 sehr kleine 
Blättchen. Demgemäß besaß der Stengel in der Nähe des Knoten der 
18. Etage 159 Gefäße, der 19. Etage 177 und der 20. Etage 162 Gefäße. 
Der Einfluß der Anwesenheit der Zweige auf die Stärke des Wasser- 
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leitungssystemes offenbarte sich bei diesem Beispiele also ganz deutlich 
und bestimmt. Der Durchmesser der Gefäße dagegen veränderte sich 
in diesem Falle nicht. 

Jetzt zur Pflanze Nr. 4: Bei dieser waren in dem Blattwinkel der 
5. Etage gar keine Blätter, in dem Winkel der 6. Etage ein schwacher 
Zweig (drei entwickelte Blätter) vorhanden, in dem Winkel der 7. Etage 
dagegen ein sehr starker Zweig (13 entwickelte Blätter), während der 
Winkel der 4. Etage einen Zweig mit bloß 7 entwickelten Blättern trug. 
Nach der Zahl der völlig entwickelten Blätter der Zweige zwischen der 
4. und 7. Etagen ergibt sich also‘ die Reihe: 7, 0, 3 und 13. Dement- 
sprechend beträgt die Zahl der Gefäße im Stengel in derselben Reihe 
dieser Etagen: 157, 149, 156 und 167. Der Durchmesser der Gefäße 
beträgt in, der 4. Etage 78 u, in den übrigen Etagen überall 67 u. Statt 
vieler ähnlicher Beispiele nur noch eins. Zwischen der 13. Etage und 
der Spitze der Pflanze entwickelte sich ein Zweig nur im Winkel des 
Knotens der 18. Etage; in den Blattwinkeln der übrigen Knoten, von 
der 13. Etage an gerechnet, waren nur rudimentäre Zweiglein vor- 
handen. Daher die Zahl der Gefäße der 17. Etage 176, der 18. Etage 
204 und der 19. Etage 158, und ihr Durchmesser: 50, 48 und 48 u. 

Was lehren uns die angeführten Tatsachen? Unseres Erachtens 
weisen sie darauf hin, daß das Wasserleitungssystem in den stengel- 
ähnlichen Organen zum Teil örtliche Bedeutung hat, d.h. die Stärke der 
Xyleme der Gefäßbündel im Stengel kann in Abhängigkeit von der Ent- 
wicklung des zum Komplexe dieses oder jenes Knotens gehörigen Blattes 
oder Zweiges (und gewiß auch andere Elemente des Knotens, z. B. 
der Ausläufer mit Organen der Reproduktion (Alexandrov 3) sehr vari- 
ieren. Selbst in den Reihen benachbarter Internodien kann an ein und 
demselben Stengel die gute Entwicklung, oder, umgekehrt, das Fehlen 
der Blätter oder Zweige in den Winkeln der entsprechenden Knoten 
in jedem der Internodien entweder intensive Entwicklung der Wasser- 
leitungssysteme oder ihre Herabdrückung hervorrufen. Dieser Prozeß 
kann in bedeutendem Grade unabhängig von der Lage der Internodien 
im Verhältnis zur Basis des Stengels vor sich gehen. So werden die 
Internodien, in deren Blattwinkel ein großer Zweig vorhanden ist, eine 
bedeutend größere Anzahl von Gefäßen haben, als diejenigen, welche 
der Basis des Stengels viel näher stehen, aber keine Zweige besitzen. 
Wir hatten schon darauf hingewiesen, daß an den Pflanzen ohne Zweige 
die Kurve der Veränderungen in der Größe der Blattfläche entlang 
dem Stengel mit der Kurve der Veränderungen der Zahl der Gefäße im 
Stengel beinahe zusammenfällt. Die Zweckmäßigkeit dieser Erscheinung, 
d.h. einer eng koordinierten Verbindung der Stärkegrade der Zweige und 
der Größe der Blattfläche mit der Stärke des Wasserleitungssystems 
des Stengels, dabei oft unabhängig von der Etage der Internodien, ist 
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uns noch nicht klar. Nur eins ist klar, daß man bei der Bestimmung 
der Durchlaßfähigkeit des Stengels vermittelst Berechnungen mit 
dieser Erscheinung ernstlich zu rechnen hat. Man darf sich nicht als 
Grundlage fiir die Bestimmung der Leitungsfliche auf diejenige der 
unteren Teile des Triebes als auf die gréBte bezichen. 

Wir gehen zur Betrachtung der Veränderungen im Leitungssysteme 
der ,,teilweise-beblatterten“ Pflanzen über, d. h. solcher, bei denen in 
einem gewissen Entwicklungsstadium eine Reihe erwachsener Blatter 
abgeschnitten worden war. Zur Zeit, als sich an der Pflanze Nr. 5 etwa 
30 Blatter entwickelt hatten, schnitt man vom 11. bis 20. Knoten die 
Blatter ab, d. h. diejenigen der Reihen III und IV. Bei der Pflanze 
Nr. 6 wurden die Blatter von 1 bis 10, d. h. diejenigen der Reihen I 
und II entfernt. Die Resultate der Zählungen und Ausmessungen der 
Gefäße in den Stengeln dieser Pflanze sind in der Tabelle 4 zusammen- 
gestellt. Die Pflanzen wurden 15 Tage nach der Operation mit ihren 
Blättern zur Untersuchung abgeschnitten. 


Tabelle 4. Teilweise-beblätterte Pflanzen. 














Pflanze Nr. 5 Pflanze Nr. 6 
Reihen Gefäße im Gefäße im 
Stengel Blattstiel Stengel Blattstiel 
Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. | Zahl | Diam. | Zahl | Diam. | Koeff. 

I 212 70 138 21 19 195 63 — _ 

Il 249 67 148 25 17 206 62 — — — 
III 253 59 — — — 209 52 137 22 23 
IV 248 57 — — — 210 52 142 23 27 
Vv 234 55 172 24 23 207 46 150 24 26 
VI 226 44 153 23 22 204 38 137 20 32 


























Aus der Tabelle ist zu ersehen, daß das Abschneiden der entwickelten 
Blätter keine Veränderungen in der Stärke des Wasserleitungssystemes 
des Stengels mehr hervorruft. An der Pflanze Nr. 5 waren die höher 
gelegenen und daher energischer als bei der Pflanze Nr. 6 (Reihe I 
und II) transpirierenden Blätter (Reihe III und IV) abgeschnitten. Die 
Entfernung der Blätter mit stärkerem Wasserverbrauch muß natürlich 
ein verstärktes Auswachsen der höher am Stengel gelegenen Blätter 
nach sich ziehen. Daher ist die Blattfläche der beiden letzten Reihen 
(V und VI) bei der Pflanze Nr. 5 größer als bei der Pflanze Nr. 6, der 
Koeffizient der Bewässerung ist dagegen kleiner. Die Blattflächen der 
Pflanze Nr. 5 betrugen: 1,4, 1,7, 1,3, 1,3, 1,4 und 1,3 qdm; diejenigen 
der Pflanze Nr. 6: 1,2, 1,3, 1,1, 1,1, 1,2 und 0,8 qdm. 

Wir wollen noch eine interessante, aber nicht ganz verständliche Er- 
scheinung erwähnen. Wir sahen, daß der Unterschied in der Stufe der 
Entwicklung der benachbarten Zweige an ein und derselben Pflanze 
einen bestimmten Unterschied in der Zahl der Gefäße in den ent- 
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sprechenden Internodien des Stengels nach sich zieht. Dagegen ruft 
das Abschneiden der entwickelten Blätter augenscheinlich keine Ver- 
änderungen in der Zahl der Gefäße mehr hervor. Trotzdem kann man, 
wenn man die ohne Zweige aufgewachsenen Pflanzen (Tabelle 1 und 4) 
mit den verzweigten vergleicht, sich davon überzeugen, daß die Pflanze 
ohne Zweige in den Stengeln bedeutend mehr Gefäße besitzt als die 
Pflanze mit Zweigen (Tab. 2). Aber die Maße des mittleren Durch- 
messers der Gefäße bleiben bei den Pflanzen ohne Zweige hinter denen 
der verzweigten zurück. Zur Vollständigkeit führen wir die Beobach- 
tungen über der Zahl der Gefäße von noch einer Pflanze mit Zweigen 
nach den Reihen (jede Reihe ist das Mittlere für 5 Etagen) an, nämlich 
der Pflanze Nr. 7: 157, 159, 156, 179, 162, 157 und 149. Die Unter- 
schiede sind vorläufig schwer zu erklären. Wir enthalten uns mut- 
maßlicher Äußerungen. Man muß aber überhaupt im Auge behalten, daß 
die Blattfläche bei den Pflanzen ohne Zweige im Mittel etwas größer 
ist, als bei denen mit Zweigen, obwohl letzteres kaum als ge- 
nügende Erklärung gelten kann angesichts eines so deutlichen Unter- 
schiedes in der Zahl der Gefäße der zwei von uns analysierten Typen 
unserer Versuchspflanzen. Möglicherweise ist die Ursache dafür in 
der Wirkung von Hormonen zu suchen, welche von den Blättern aus- 
geschieden werden (z. B. Lozs 10). 

Bei den Versuchen mit ,,teilweise-verzweigten“ Pflanzen verfuhren 
wir folgendermaßen: Ende April, wenn die Bryonia unter den Bedin- 
gungen des Tifliser Klimas bedeutende Größe erreicht hat und zu 
blühen anfängt, wurden an einigen Pflanzen alle Zweige abgeschnitten 
mit Ausnahme derjenigen, die aus der Achsel der Blätter der 5., 6. und 
7. Etage hervorschossen. An den anderen blieben alle Zweige mit Aus- 
nahme derjenigen der 5., 6. und 7. Etage, welche abgeschnitten wurden, 
erhalten. 2—4 Wochen nach dieser Operation wurden alle diese Versuchs- 
pflanzen abgeschnitten und die Berechnung der Xyleme der Stengel- 
gefäßbündel ausgeführt. Wir schnitten die stärksten und zur Zeit 
der Operation völlig entwickelten Zweige der unteren Etage ab, um zu 
sehen, wie stark das Abschneiden entwickelter und starker Zweige das 
Leitungssystem des Stengels beeinflußt. Die Resultate sind in Tab. 5 
zusammengestellt. 


Tabelle 5. Teilweise verzweigte Pflanzen. Zahl der Gefäße. 




















Pflanze Pflanze Pflanze Pflanze 

aa Nr.8 Nr.9 Nr. 10 Nr. 11 

3 und 4 129 114 _— 124 
5, 6 und 7 132 121 113 118 
8 und 9 130 119 96 119 
10 und 11 140 136 120 125 
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Bei den Pflanzen Nr. 8, 9 und 10 waren zur Zeit der Versuche nur 
die Zweige erhalten, welche aus den Blattachseln der 5., 6. und 7. Etage 
entsprangen, alle iibrigen waren bis zur Spitze abgeschnitten worden. 
Die nachgebliebenen Zweige waren sehr kräftig und besaßen 20—40 
Blätter. Überhaupt waren die Pflanzen der Versuche, deren Resultate 
in Tab. 5 aufgeführt werden, sehr gut entwickelt, wie alle im Botani- 
schen Garten in Tiflis wachsenden Bryonien. Bei der Pflanze Nr. 11 
waren umgekehrt alle Zweige am Stengel, mit Ausnahme der abgeschnit- 
tenen der 5., 6. und 7. Etage stehen geblieben. Ferner wurde auch die 
Spitze der Pflanze von der 11. Etage an mit ihren Zweigen abgeschnitten. 
Aus der Tabelle ist zu ersehen, daß in den Internodien des Stengels mit 
abgeschnittenen Zweigen, die sich unmittelbar neben den Internodien 
mit Zweigen befinden, die Zahl der Gefäße, wenn auch unbedeutend, ge- 
ringer ist. Weiter fängt wieder eine starke Vergrößerung der Zahl der 
Gefäße an, ungeachtet dessen, daß bei diesen letzten Internodien die 
Zweige abgeschnitten waren (Pflanze Nr. 8, 9 und 10). Die Verringerung 
der Zahl der Gefäße hat nur einen lokalen Charakter. Ebenso beobachtet 
man eine lokale Verminderung der Gefäße (Pflanze Nr. 11) mit nach- 
folgender Vermehrung, wenn gleich auf Internodien mit Zweigen 
solche ohne Zweige folgen. Es regen also die stehengebliebenen Zweige 
in den Internodien, in deren Achseln sie stehen, die Vermehrung der 
Zahl der Gefäße in den Gefäßbündeln des Stengels an. Folglich lenken 
nicht nur das Blatt die Entwicklung der Gefäße im Stengel, sondern 
auch die Zweige, allerdings nur diejenigen mit Blättern. In einer der 
Arbeiten von ALEXANDROV und TIMOFEEv (3) wurde vorgeschlagen die 
Gefäßbündel nicht als Blattspurstränge, sondern als Metamerspur- 
stränge zu bezeichnen. 

Das ist das Tatsachenmaterial unserer Untersuchungen. Wir glauben, 
daß aus ihm zu ersehen ist, daß die Stärke des Wasserleitungssystemes 
verschiedenen bedeutenden örtlichen Schwankungen unterworfen ist, die 
von einer Reihe von Ursachen abhängen. Diese Ursachen mit aller 
Vollständigkeit und Bestimmtheit anzugeben, ist vorläufig unmöglich. 
Man muß vielmehr den Charakter und die Richtung dieser Faktoren 
noch in allen ihren Mannigfaltigkeiten studieren. Daher wäre es un- 
zweckmäßig und verfrüht, das Wasserleitungssystem mathematisch 
formulieren zu wollen, wie es z. B. LewsoæiN (11) tut, der die Formel 
von PoIsEvILLEs mit Recht bestreitet und seine eigene Formel als Aus- 
druck des Wasserleitungsgesetzes i im Holzkörper auf der Grundlage von 
Filtrationsversuchen, sowie einiger theoretischer Beurteilungen und 
Bestimmungen des Wasserleitungssystemes des Holzkörpers empfiehlt. 
Aber Kossonocow (12) führt Beweise dafür an, daß auch die Formel 
von LEWSCHIN nicht ganz anwendbar ist. Wir glauben, daß es vorläufig 
besser ist, in Übereinstimmung mit einer der Schlußfolgerungen der 
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hervorragenden Arbeit von WorcHaL (13) „die fruchtlosen Berech- 
nungen der Prozesse die in einer ‚isolierten JAmIN’schen Kette‘ oder in 
ähnlichen schematischen Fällen vor sich gehen, aufzugeben, da sie in 
viel zu verwegener Weise die physiologischen Bedingungen verein- 
fachen. Wir wollen geduldiger die Antwort auf die rätselhaften Ein- 
drücke verschiedener Facta in ihrer sorgfältigen experimentellen Unter- 
suchung und Feststellung suchen, aber nicht in einer Menge willkürlich 
gehäufter Mutmaßungen.“ 

Fassen wir nun die Folgerungen zusammen, welche wir aus dem 
von uns gewonnenen Tatsachenmaterial zu ziehen für möglich halten. 

Auf Grund der Bestimmungen der Zahl der Gefäße und ihrer Durch- 
messer in den Stengeln, Zweigen und Stielen von Bryonia dioica, welche 
teils verschiedenartigen Operationen des Beschneidens der Zweige und 
Blätter unterworfen worden, teils auch völlig ungestört ohne jeglichen 
äußeren Eingriff gewachsen waren, schließen wir: 

1. Normal befindet sich die größte Zahl der Gefäße im Stengel 
durchaus nicht an der Basis selbst, sondern etwas weiter spitzenwärts 
und bisweilen sogar in recht bedeutender Entfernung von der Basis. 

2. Die Kurve der Veränderungen der Zahl der Gefäße entlang dem 
Stengel fällt in bedeutendem Maße mit der Kurve der Veränderungen 
der Dimensionen der an dem Stengel befindlichen Blätter zusammen. 

3. Die Stärke der Entwicklung des Wasserleitungssystemes in den 
Blattstielen ist koordiniert abhängig von der Größe der Blattfläche. 

4. Der Koeffizient der Bewässerung des Blattes (d. h. das Ver- 
hältnis des Durchmessers der Summe des Wasserlagers zur Blattfläche) 
ist, je höher das Blatt am Stengel gelegen ist, desto größer, d. h. eine 
desto größere Leitungsfläche kommt auf die Einheit der Oberfläche 
des Blattes. 

5. Die Seitenzweige besitzen eine geringere Stärke des Wasser- 
leitungssystemes, als der sie tragende Hauptstengel. 

6. Je höher der Zweig am Stengel gelegen ist, desto mehr kommt von 
der Leitungsfläche der Blattstiele auf die Einheit der Oberfläche seines 
Blattes. 

7. Der Stärkegrad des Leitungssystemes des Stengels hat eine ört- 
liche Ausdehnung und zwar für jedes Internodium gesondert. 

8. Das Abschneiden der entwickelten Blätter ruft keine bemerkbaren 
örtlichen Veränderungen in der Stärke des Stengelleitungssystemes 
hervor. 

9. Dagegen hat sogar noch das Abschneiden der entwickelten 
Zweige nach einiger Zeit ein (schwaches) Zurückbleiben in der Zahl 
der Gefäße im Vergleich zu den benachbarten Internodien, bei denen 
die Zweige erhalten blieben, zur Folge. 
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10. Die starke oder unterdrückte Entwicklung eines Zweiges äußert 
sich sehr bestimmt in entsprechender Weise in der Zahl der Gefäße des 
Internodiums des Stengels, welchem der gegebene Zweig angehört. 

11. Das Entfernen aller Zweige der Pflanze in frühem Stadium ruft 
im Vergleich zu den verzweigten Pflanzen eine starke Entwicklung 
der Blätter und ein- allgemeine Vermehrung der Zahl der Gefäße des 
Stengels hervor. 

12. Die an der Basis des Triebes vorhandene Leitungsfläche stellt 
nicht die wahre größte Leitungsfläche des Triebes dar. 

Die Arbeit wurde im Physiologischen Laboratorium des Tifliser 
Botanischen Garten ausgeführt. Juni 1926. 
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UBER DIE STRUKTUR DER SEITENWANDE DER SIEBROHREN. 
Von 
W. G. ALEXANDROV und K. J. ABESSADZE. 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. September 1926.) 


Bei dem Studium der uns zugänglichen Literatur über den Bau 
der Siebröhren wurde unsere Aufmerksamkeit darauf gelenkt, daß die 
Struktur der Seitenwände dieser anatomischen Elemente des Pflanzen- 
organismus sehr ungenügend erforscht ist. Aus ganz verständlichen 
Gründen interessierten sich seit Tu. HARTIG (1) beinahe alle Forscher, 
welche den Bau der Siebröhren untersuchten, vorherrschend für die 
Einzelheiten des Baues der Querwände mit ihren Siebplatten. Dagegen 
weisen z. B. die Zeichnungen von de Bary (2) und JEFFREY (3), welche Teile 
der Längswände der Siebröhren an radialen und tangentialen Schnitten 
darstellen, auf die besondere Eigenart der Verteilung der Siebplatten 
auf ihnen hin. Im Physiologischen Laboratorium des Tifliser Bota- 
nischen Garten wurde in Verbindung mit der Untersuchung über die 
Entwicklungsfolge der GefäBverdickungen, die von ALEXANDROV (4) 
ausgeführt wurde, auch eine solche der Struktur der Siebröhrenseiten- 
wände vorgenommen. 

In dem Lehrbuch der Anatomie der Pflanzen von BoRODIN (5) wird 
ausdrücklich darauf hingewiesen, daß die Siebröhren den Gefäßen 
analog sind. Auf Seite 222 schreibt Boropin: „Die Siebröhren werden 
aus dem Grunde als den Gefäßen des Holzkörpers entsprechend an- 
gesehen, weil auch sie eine Reihe aufeinandergelegene und miteinander 
kommunizierende Zellen darstellen.‘ Die französischen Autoren nennen 
die Siebröhren ,, Vaisseaux libériens (cribles)‘“, die Gefäße des Holz- 
körpers „Vaisseaux ligneux“. Wir führen eine Reihe von Beispielen 
an, welche eine Analogie zwischen den Siebröhren und den Gefäßen des 
Holzkörpers zu ziehen erlauben. 

Es ist bekannt, daß die Zellen, welche die Gefäße umgeben, die 
Zellen der sogenannten Parenchymscheide, unter gewissen Umständen 
in die Höhlung der Gefäße sackförmige Auswüchse, Thyllen, hervor- 
strecken. In dem erwähnten Lehrbuch von BoRopin (5) S. 224 wird 
gesagt: „Die nicht mehr tätigen Siebröhren können, ähnlich wie die 
Gefäße mit Thyllen, durch Auswüchse der benachbarten Parenchymzellen 
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verstopft werden.‘‘ı) BoRoDIn nennt die Pflanze nicht bei welcher 
das Auftreten der Thyllen in den Siebröhren beobachtet wurde. Im 
Physiologischen Laboratorium gelang es, die Thyllen in den Sieb- 
réhren an der Verwachsungsstelle der Pfropfreises der Kachetiner 
Weinrebe ,,Rka-Ziteli‘‘ mit dem Wildling der amerikanischen Rebe zu 
beobachten. Die Verwachsung fand in einem besonderen Treibhause 
statt. Mit Thyllen waren sowohl die Gefäße, als auch die Siebröhren 
vollgestopft. In den Thyllen befanden sich sehr zahlreiche Krystalle von 
Kalziumoxalat. Folglich kann, in Hinsicht auf die Thyllenbildung, 
zwischen den Gefäßen und Siebrôhren in einzelnen Fällen vollständige 
Analogie stattfinden. Weiche Elemente des Phloöms in den Siebröhren 
die Thyllen hervorrufen, ob das Bastparenchym oder die Kambiform- 
zellen, ist nicht festgestellt. 

An das Gefäß grenzen unmittelbar die Zellen der Holzparenchyms, 
Libriform und die Markstrahlenzellen derjenigen Markstrahlen, welche 
an dem Gefäß vorbeigehen. Alle diese Elemente bilden das, was man 
Gefäßscheide nennen kann, da sie fest mit dem Gefäß verwachsen sind. 
Ein gutes Beispiel eines Gefäßes mit einer Scheide aus verschiedenen 
Xylemelementen ist in der Arbeit von Tımorzzv (6) für den Holz- 
körper von Juglans regia angeführt. Aber es kommen auch Scheiden 
vor, die durchaus nur aus Parenchymzellen bestehen, wie z.B. bei 
Sterculia platanifolia, deren Holzstruktur von ALEXANDROV und Tiımo- 
FEEV (7) untersucht worden ist. Dasselbe findet auch bei den Sieb- 
röhren statt. Um die Siebröhren einiger Pflanzen findet sich eine Scheide, 
welche bisweilen aus verschiedenartigen Phloöm-Elementen besteht: 
Bastparenchym, Kambiform und Geleitzellen. Bisweilen besteht die 
Scheide aus gleichartigen Elementen, wie z. B. bei den Siebröhren von 
Victoria regia, welche E. Scumupt (8) beschreibt. Nicht selten kommt 
auch eine paarweise oder sogar gruppenweise Verbindung unterein- 
ander sowohl bei Gefäßen als auch bei Siebröhren vor. Als Beispiele 
gelten: für die Gefäße das Holz der Linde [Fig. 124 bei STRASBURGER 
(9)] und der Platane [Fig. 1 — loc. cit. (7)]; für die Siebröhren das 
Phloöm der Linde und Weinrebe [Fig. 92 und 93 bei JEFFREY (3)]. 
Sehr oft kommt es vor, daß das Gefäß, dessen Wand sich mit dem Par- 
enchym berührt, (einseitige) Hoftüpfel bildet, ebenso wie auch bei der 
Berührung der Gefäße mit den Gefäßen. In letzterem Falle entstehen 


1) Das Werk des Akademikers I. P. Boropix gilt als eines der besten Vor- 
bilder in der botanischen Weltliteratur‘ für Klarheit, Logik, objektive Aus- 
!egung und außerordentliche Fülle des Materials. Viele Generationen russischer 
Botaniker verdanken ihm ihre Ausbildung. Alle Mitarbeiter des Physiolo- 
gischen Laboratoriums verdanken diesem Werk die Liebe und das Interesse 
für Untersuchungen aus dem Gebiete der Pflanzenanatomie und sind dem 
Autor dafür von Herzen dankbar. A. 
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natürlich zweiseitige Hoftüpfel. Es muß darauf hingewiesen werden, 
daß ein Gefäß besonders gerne Hoftüpfel mit demjenigen Parenchym 
bildet, welches zu einem Markstrahl gehört. Nach JErFREY (3) bilden 
bei Pinus (Abb. 87, 88 und 89) die Siebröhren, welche die Randzellen 
des Phloömteils der Markstrahlen berühren, an der Seite des Hohl- 
raumes der Siebröhren Callus. Ebenso auch nach STRASBURGER (10) 
Taf. I, Abb. 6—9. In diesem Falle ist stellenweise der gesamte Teil der 
Siebröhren und des Markstrahlenparenchyms von zahlreichen Plasmo- 
desmen durchdrungen, ganz ähnlich wie dies für die Wände zweier 
benachbarter Siebröhren gilt, wenn seitliche Siebplatten vorhanden 
sind. Weiter befinden sich nach den Untersuchungen von KuxLa 
(bei E. Scamipr zitiert 8, S. 82) bei Viscum in den Wänden, die zwei 
Siebröhren oder eine Siebröhre von einer Geleitzelle trennen, 50 Plas- 
modesmen, auf denen zwischen Siebröhren und Kambiform drei Plas- 
modesmen. Folglich macht sich zwischen der Fähigkeit der Siebröhre, 
an den Seitenwänden Siebplatten, und derjenigen der Gefäße, Hoftüpfel 
zu bilden, eine gewisse Analogie bemerkbar. Wie Arto. Meyer bemerkt, 
erinnern die Geleitzellen an Epithelzellen. Im fertigen Zustande sind 
sie stark vakuolisiert und mit großen, gut ausgebildeten, Zellkernen 
versehen. Die Parenchymzellen, die sich den Gefäßen anschließen, be- 
sitzen im allgemeinen dieselben Struktureigenheiten wie die Geleitzellen, 
wie aus den Zeichnungen von ALEXANDROV und TIMOF&Ev (7) über- 
zeugend hervorgeht. 

Die Siebplatten an den Seitenwänden der Siebröhren der Nadel- 
hölzer (JEFFREY loc. cit. und besonders STRASBURGER (9), Abb. 120), 
aber auch vieler Dicotyledonen sind von ovaler oder rundlicher Form. 

Nach den Untersuchungen, besonders Jönssons (11), sind die Hof- 
tüpfel vieler Leguminosen im Zentrum von Poren durchdrungen. Die 
Seitenwände solcher Gefäße erinnern, nach entsprechender Behandlung, 
ganz an die Seitenwände der Siebröhren. Hier und dort Siebplatten. 
Das bezeugen die prachtvollen Zeichnungen von Jönsson. Bedeutend 
früher als Jönsson fand Russow in den Tracheiden der Nadelhölzer den 
Torus der Hoftüpfel mit Poren durchsetzt, was ihn einer Siebplatte 
ähnlich macht (12). Nach unseren Beobachtungen trifft man Hoftüpfel, 
die den Siebplatten der Siebröhren ähnlich sind, an den Gefäßen von 
Rhododendron caucasicum Paz. und bei der kaukasischen Weinrebe 
„Saperavi‘‘. Die Siebporen wurden bei der Behandlung der Präparate 
mit Chlorzinkjod beobachtet. Folglich kann die siebähnliche Durch- 
bohrung der Hoftüpfel in den Längswänden der Gefäße bei sehr ver- 
schiedenartigen Pflanzen angetroffen werden. Es muß noch darauf 
hingewiesen werden, daß nach E. Scamipr (8) die Bildung sekundärer 
Membranringe über jeder Siebpore in der Querwand der Siebröhre des 
Kürbis (Abb. 10—13) sehr an die Entwicklung der Hoftüpfel erinnert, 
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welche von DrrrzL (13) untersucht worden ist. Es fehlt in den Poren 
der Siebröhren nur die primäre Membran, die den Raum zweier benach- 
barter Elemente trennt. Vergl. aber auch die Gefäße von Ephedra nach 
Jxrreey (Abb. 72), wo die Hoftüpfel auf der Querwand ohne die 
primäre Membran sind. Man muß aber im Auge behalten, daß jede Pore 
des Siebes auf der Querwand der Siebröhre des Kürbis eine etwas 
andere morphologische Bedeutung haben wird, als die Pore in der 
Seitenwand derselben Siebröhre. Nach unserer Meinung entspricht eine 
Pore der Siebplatte auf der Querwand einer ganzen Siebplatte der 
Längswand. Aber nach HABERLANDT (14) sind die Siebplatten der 
quer und schief gestellte Siebröhrenquerwände entwicklungsgeschichtlich 
nichts anderes als eigentümlich umgestaltete Schließhäute sehr großer 
Tüpfel (S. 305). Wir werden in dieser Arbeit die Querwände nicht 
weiter behandeln. 

Nicht ohne Interesse für die Bestätigung der tiefen Analogie im Bau 
zwischen den Siebröhren und Gefäßen dürfte das Faktum des Fehlens der 
Geleitzellen bei den Nadelhölzern sein. Es gibt doch bei den Nadelhölzern 
auch im Holzkörper keine weiteren differenzierten Elemente, außer den 
Tracheiden und Markstrahlzellen (die Harzgänge sind eine spezifische 
Erscheinung). Dabei kommunizieren, wie bekannt, bei der Kiefer die 
Randzellen der Markstrahlen mit den Tracheiden durch (einseitige) Hof- 
tüpfel. Die Randzellen des Rindenteils der Markstrahlen dieser Pflanze 
kommunizieren mit den Siebröhren durch eine Porengruppe, welche an 
eine Siebplatte erinnert, und an der Seite des Lumens der Siebröhre bildet 
sich an solchen Verbindungsstellen der Kallus. In Abb. 95 bei JEFFREY 
(3) sind Diagramme von Siebröhren und Gefäßen der Gymnospermen 
und Dicotyledonen, der holzigen und krautartigen, angeführt. Die 
Analogie „Siebröhren— Gefäße“ ist dort außerordentlich überzeugend. 
Die Siebröhren der Gymnospermen sind ebenfalls zugespitzt (stumpf) 
wie die Trach>iden, die Siebplatten befinden sich nur an den Seiten- 
wänden, ebenso wie die Hoftüpfel der Tracheïden. Die Querwände 
der Siebröhren sind bei den holzigen Dicotyledonen ebenfalls schief 
gelegen, wie (wenn sie vorhanden sind) die Querwände der Gefäße 
dieser Pflanzen usw. 

Als eines der charakteristischen Unterschiede einer Siebröhre von 
einem Gefäß gilt das Fehlen der Verholzung der Wände der Sieb- 
röhren im Gegensatz zu den Gefäßwänden. Ein anderer wesentlicher 
Unterschied ist der in einer Siebröhre zeitlebens erhalten bleibende 
lebende Inhalt, Protoplasma und nach den Untersuchungen von 
E. Scumipt (8), sogar Zellkerne. Wie jetzt in der Wissenschaft ange- 
nommen wird, ist in den fertigen Gefäßen weder das eine noch das 
andere vorhanden, die Gefäßbildungen sind verholzt und tot. Aber 
im ersten Punkte existieren sehr interessante Ausnahmen. So ver- 
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holzen nach BoopLe (15) die Siebröhren der Stengel, bisweilen auch der 
Wurzel, verschiedener Arten des Genus Helianthus, welche im Spät- 
herbst und im Winter gesammelt wurden. Es verholzen nicht selten 
nicht nur die Wände der Siebröhren, sondern auch ihr Inhalt, der ge- 
wöhnlich auf Eiweiß reagiert. Das Verholzen des Inhalts der Sieb- 
röhren ist sehr interessant. Es ist allgemein bekannt, daß der unmittel- 
bar an die Zellhaut angrenzende Inhalt der Siebröhren, besonders 
entlang den Längswänden, sich durch besondere Festigkeit auszeichnet. 
Er zeichnet sich durch seine spezifische Konsistenz aus und bleibt ohne 
Beschädigung bei der Plasmolyge oder nach dem Abtöten der Sieb- 
röhre zurück. Bei dem Aufbewahren des Materials in Spiritus bräunt 
sich die Wandschicht des Inhalts der Siebröhren etwas, unterscheidet 
sich überhaupt deutlich in einigen Beziehungen von dem typischen 
protoplasmatischen Inhalt der Zellen. In Übereinstimmung mit den 
Untersuchungen von LANGE (16), Lakon (17) und Jénsson (11) bleibt 
der lebende Inhalt bei sehr viel Pflanzen auch lange erhalten, nach 
den Forschungen von LANGE bisweilen bis zum Tode des ganzen Or- 
ganes. In den Siebröhren befindet sich ein Zellkern. E. Scummpr (8) 
weist darauf hin, daß der Zellkern für die Tätigkeit der Siebröhren 
äußerst notwendig ist. Der Verfall des Zellkerns zieht schnelles Ob- 
literieren der Siebröhre nach sich. Eine entschiedene und unbestrittene 
Bestätigung des Vorhandenseins des Zellkerns in den Siebröhren 
wurde erst lange nach deren Entdeckung erreicht, im Jahre 1913 (18). 
Es ist sehr wohl möglich, daß, wenn man die sorgfältige Methodik 
von E. Soummpr benutzt, die er bei der Arbeit über Siebröhren 
angewandt hat, auch in Gefäßen in einigen Fällen Zellkerne aufgefunden 
werden. Die Beobachtungen, welche im Physiologischen Laboratorium 
an den Wurzeln von Ricinus communis ausgeführt wurden, bestätigen 
unsere Vermutung. Bisweilen sind in den fertigen weiten Gefäßen der 
Wurzeln dieser Pflanze deutlich Zellkerne und lebender Inhalt zu 
unterscheiden. Überhaupt muß man auf Ricinus communis als auf eine 
Pflanze hinweisen, bei welcher in den Siebröhren ganz leicht, ohne Be- 
nutzung spezieller Methoden, schon beim Präparat mit Jod-Jodkalium 
oder Safranin, Zellkerne, besonders in den Wurzeln, gefunden werden, 
aber noch besser in den konzentrischen Gefäßbündeln (19), die sich nach 
dem Blühen im Stengel bilden. Über das Vorhandensein von Proto- 
plasma in den Gefäßen siehe auch die Arbeit von Fiscmer (20). 
Nach unserer Meinung tun die angeführten Tatsachen überzeugend 
dar, daß die Siebröhren in ihrer Struktur prinzipiell mit den Gefäßen 
übereinstimmen. Unsere Untersuchungen vervollständigen die an- 
geführte Analogie. Wie schon oben bemerkt, lenkten wir unsere Auf- 
merksamkeit auf die ungenügende Bearbeitung des Baues der Sieb- 
röhrenseitenwände. Die erste Bekanntschaft mit dem Verteilungs- 
Planta Bd. 3. 6 














charakter der Siebplatten und ihrer Zwischenräume an den Seiten- 
wänden der Siebréhren überzeugte uns davon, daB der Habitus dieser 
Wände eine sorgfältige Untersuchung in bezug auf die Analogie im 
Bau der Siebröhre und der Gefäße verdient. 

Weil die Lianen besonders große Siebröhren besitzen, so sammelten 
wir für unsere Untersuchungen Stücke der Stengel sämtlicher Lianen, 
welche im Tifliser Botanischen Garten kultiviert wurden. Die Samm- 
lung von Lianen im Garten ist recht groß, sowohl der einheimischen, 
als auch solcher ausländischen Ursprungs. Bis zur Untersuchung 
wurde das Material in Spiritus aufbewahrt. Bei der Bearbeitung wurden 
Schnitte mit dem Rasiermesser in verschiedenen Richtungen aus- 
geführt. Als besonders interessant erwiesen sich die Radialschnitte. 
Die Schnitte wurden stets mit frisch bereitetem, daher sehr gut wir- 
kendem Chlorzinkjod bearbeitet. Das Zeichnen der Schnitte wurde 
mit Hilfe des Asseschen Zeichenapparates in Verbindung mit dem 
Kompensationsokular von Zeiss Nr. 12 und Objektiv 7 von Lerrz 
ausgeführt. 

Setzen wir die Resultate unserer Untersuchungen auseinander: 

Wie schon erwähnt wurde, bearbeiteten wir die Schnitte mit Chlor- 
zinkjod. Bei dieser Bearbeitung färbten sich die Wände der Siebröhren 
intensiv blauviolett, die von den Siebplatten eingenommenen Stellen 
blieben fast hyalin, mit sich deutlich abhebenden Poren. Auf unseren 
Zeichnungen sind dieWände der Siebröhren, welche gut mit dem Reagens 
gefärbt waren, mit schwarzer Farbe gedeckt, die Siebplatten sind nicht 
gefärbt und nur die Siebporen mit schwarzen Punkten oder kleinen 
Kreisen angedeutet. Aber beinahe alle Zeichnungen sind von uns zur 
Hälfte ihres Raumes geschwärzt worden, um einige Details im Bau der 
Längswände der Siebröhren deutlich wiederzugeben. Der Eindruck 
von den Abbildungen hängt viel von der Art, das Objekt zu sehen, ab. 
Es ist bekannt, daß oft die Einzelheiten und sogar bestimmte Eindrücke 
vom Habitus der Aufmerksamkeit entgehen, wenn die entsprechende 
Stimmung des Sehens fehlt. (Vgl. weiter unten). 

Abb. 1 stellt den Radialschnitt einer Siebröhre der kaukasischen 
Weinrebe ,,Mzwane“ dar. Die Zeichnung ist in den Hauptzügen ähnlich 
der Abb.70 bei pz Bary (ebenfalls Vitis vinifera), aber die von uns an- 
genommene Methode des Sehens beweist, daß die durch das Reagens 
intensiv gefärbten Zwischenräume zwischen den Siebfeldern genau so 
gelegen sind, wie bei den Spiralgefäßen. Als Beispiel wird in Abb. 2 
die Abbildung eines Teiles des Spiralgefäßes derselben Pflanze bei- 
gegeben. Unseres Erachtens ist die Ähnlichkeit in der Lage der Zwischen- 
räume der Siebfelder und der Verdickungen der Gefäße eine recht große. 
Noch mehr gleicht die spiralige Verdickung des Gefüßes der Lage des 
Raumes zwischen den Siebfeldern einiger Siebröhren bei Hedera col- 
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chica, dem kaukasischen Epheu, Abb. 3. Es ist auffallend, daß es an 
einigen Stellen des Schnittes gelingt, ein ebensolches Bild der Quer- 
schnitte des Verdickungsstreifens wie bei den Gefäßen zu erhalten, 
vgl. z. B. den rechten Teil von Abb. 3. Folglich ist ein prinzipieller 
Unterschied im Bau einiger Siebröhren und Spiralgefäße nicht vor- 





Abb.1. Siebröhre der Abb.2. Gefäß der Weinrebe „Mzwane‘‘. Abb.3. Siebröhre von 
Weinrebe,, Mzwane“. Hedera colchica. 


handen. Die Siebfelder entsprechen den diinnen Stellen der GefäB- 
membran, die Zwischenräume zwischen den Siebfeldern den Spiral- 
verdickungen des GefäBes. Auch ist kein wesentlicher Unterschied 
in der Lage der Siebfelder eines anderen Typus der Siebröhren und der 
Hoftiipfel des TüpfelgefäBes vorhanden. Dies zeigt überzeugend in 
Abb. 4 der tangentiale Schnitt der Siebréhre der kaukasischen Wein- 








Abb. 4. Siebröhre der Abb. 5. Gefäß der Wein- Abb. 6. Siebröhre von Smilax 
Weinrebe „Saperavi“. rebe „Saperavi‘‘. excelsa. 


rebe „Saperavi‘ und eines Tüpfelgefäßes derselben Pflanze, Abb. 5. Der 

untere Teil von Abb. 78 (Siebréhre von Encephalartos pungens) bei DE 

Bary erinnert stark an einen Teil des TüpfelgefäBes. Aber noch be- 

merkenswerter sind die Zeichnungen von Jönssox (11); z. B. Nr. 7, 

das Gefäß von Genista radiata, kopiert vollständig die Zeichnung der 
6* 
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Seitenwand der Siebréhre. Die siebähnlichen Poren in den Hoftüpfeln 
der Seitenwände der Gefäße bei „Saperavi‘ kann man öfters gut sehen, 
wenn man das Präparat einfach mit Jod und Jodkalium handelt. Die 
Siebröhren mit den an den Seitenwänden gelegenen Siebfeldern kann man 
in ähnlicher Lage wie die Hoftüpfel an den Seitenwänden der Gefäße 
beobachten: bei Wistaria chinensis DC, Bignonia capreolata L., Ber- 
chemia racemosa S. et Z., Smilax excelsa L (Abb. 6) und an einer ganzen 
Reihe von andern Pflanzen. Dieser Typus der Siebröhren ist recht ver- 
breitet. Es muß darauf hingewiesen werden, daß die Zeichnung der 
Verteilung der Zwischenraumstreifen zwischen den Siebfeldern an den 
Seitenwänden der Siebröhren nicht immer gleich ist: an den tangen- 
tialen Wänden etwas anders, als an den radialen. Dies ist z. B. an den 

i der Durchschnitte durch das Phloëm der Linde bei JEFFREY 
(loe. eit. Abb. 91 und 92) recht gut sichtbar. Dasselbe kann man an 
den Gefäßen beobachten. Ein scharf ausgeprägtes Beispiel sind die 
Gefäße von Acer insigne Boiss. et Buusz. Einige Gefäße dieser Pflanze 
können an einer Seite der Längswände spiralige Verdickungen besitzen, 
an der anderen denen der Hoftüpfelgefäße ähnliche Verdickungen, d. h., 
sie hat nur die gewöhnlichen Hoftüpfel. Überhaupt ist eine Verschieden- 
heit des Typus der Verdickung an verschiedenen Wänden ein und des- 
selben Gefäßes gar keine seltene Erscheinung. Sie hängt von der Ver- 

der anatomischen Elemente ab, die in den Bestand 
der GefäBscheide eingehen. Aber der Bestand des Phloéms ist immer 
einförmiger als der des Xylems. Daher ist ein Unterschied der radialen 
und tangentialen Wände an den Siebröhren verhältnismäßig selten aus- 
geprägt, besonders bei den Lianen, die sich durch die Einförmigkeit 
jenigen anatomischen Elemente auszeichnen, welche in den Bestand 
des Xylems sowohl als auch des Phloöms eingehen, z. B. bei der Wein- 
rebe. Deshalb beschränken wir uns in unserer Arbeit auf die Bespre- 
chung der Zeichnungen, die sich auf die Radialwände der Siebröhren 
beziehen. 

Bisweilen haben die Siebplatten an ein und derselben Wand ver- 
schiedene Umrisge. So haben auf Abb. 7 (Hedera colchica) die Zwischen- 
räume zwischen den Siebplatten im unteren Teil der Zeichnung mit 
— Verdickungen Ahnlichkeit, die Siebplatten sind quer über 

die ganze Wand der Zelle ausgezogen. Höher, an dem anderen Ende 
der Abb. 7, sind die Siebplatten oval, geschlossen und an die Siebplatten 
der Nadelhölzer erinnernd. Eine Analogie zu dieser Erscheinung in 
den Gefäßen führt ScHeRer (21) an. Nach ihm sind die Verdickungen 
desselben Gefäßes, sogar auf kleiner Strecke entlang dem Stengel, nicht 
immer gleich. Die Ursache davon ist der Unterschied in der Wuchs- 
geschwindigkeit des Organes. Bisweilen erleidet die geschlossene ab- 
gerundete Siebplatte der Längswand von ihrer Seite eine Reihe von 
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Verwandlungen, wie das aus Abb. 8 (Vitis vinifera, Sorte „Saperavi‘‘) 
zu ersehen ist. Unterer Teil der Zeichnung: Zwischen der mit Chlor- 
zinkjod intensiv gefärbten Masse der Wände befinden sich in einer 
vertikalen Reihe Ovale, die in sich einige Siebplatten einschließen mit 
Zwischenräumen zwischen sich, welche sich mit dem Reagens be- 
deutend schwächer färben als die Grundmasse der Wände. Oberer 
Teil der Zeichnung: Nach einer Reihe von Zwischenstadien isolierten 
sich die Gruppen der Siebfelder auf einzelne Felder, die Zwischenräume 
zwischen ihnen unterscheiden sich in nichts in der Intensität der Färbung 
durch Chlorzinkjod von der Grundmasse der Wände. Der Prozeß ist 














Abb. 7. Siebröhre von Abb.8. Siebröhre der Wein- Abb. 9. Siebröhre von 
Hedera colchica. rebe ,,Saperavi“. Passiflora sp. 


sehr interessant. Eine ähnliche Erscheinung kann man an Abb. 77 
bei DE Barry (loc. cit. Sequoia gigantea) beobachten. Bei Sequoia zer- 
fallen die für Nadelhölzer gewöhnlichen rundlichen Siebplatten in ein- 
zelne Teile, die allmählich auseinandergehen. Das Wesentliche dieser 
Erscheinung besteht augenscheinlich in folgendem: Zeitweise, aus bis 
jetzt noch unbekannten Ursachen, erscheinen zwischen den einzelnen 
Teilen irgendwelcher Siebplatten Zellulosestreifen. Diese Streifen 
wachsen allmählich und erfassen einen Teil der Poren der Siebplatten. 
Aber sie erweitern sich auch in Verbindung mit der allgemeinen Er- 
weiterung der ganzen Siebröhre bei ihrem Wachstum. Als Resultat 











86 





W. G. Alexandrov und K. J. Abessadze: 


gehen die Teile der Siebplatten auseinander. Dieser soeben beschriebene 
Prozeß ist morphologisch analog dem Prozeß des Entstehens der Ana- 
stomosen zwischen den Spiralverdickungsstreifen bei den Gefäßen der 
Moraceen, worauf ALEXANDROV (4) hinwies. Dadurch wird die Bildung 
der Gruppen von Siebfeldern auf den Längswänden etwas verständ- 
licher, wie es bei Passiflora sp. (in Batum gesammelt), Abb. 9, der Fall 
ist. Es ist interessant, daB die Zwischenräume zwischen den einzelnen 
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Abb. 10. Abb. 11. 
Abb. 10 u. 11. Siebröhre von Pueraria Thunbergiana. 

















Feldern in den Grenzen der um sie gezogenen Ellipse bisweilen weniger 
vom Reagens gefärbt sind als die übrige Masse der Wandungen. Bei 
schwacher Vergrößerung heben sich solche Gruppen ganz scharf von 
dem allgemeinen tief blauvioletten Hintergrund ab. Auf dieselbe Weise 
geschieht sicherlich die Zerteilung des Siebfeldes in einzelne Sieb- 
platten an den Querwänden, z. B. beim Weinstock nach WILHELM, 
[Abb. 25 bei SCHMIDT (8). Am besten ausgeprägt fanden wir den 
Prozeß der Zerteilung der Siebplatten bei Pueraria Thunbergiana 
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Bent#. (Abb. 10 und 11). In dieser Beziehung sprechen die Zeich- 
nungen deutlich für sich selbst. Die Zeichnungen von dem Präpa- 
rate der Pueraria können uns noch zu einem anderen Zwecke dienen, 
nämlich zur Demonstration der wesentlichen Bedeutung der „Stimmung 
des Sehens‘‘ bei dem Betrachten der Präparate. Abb. 10 und 11 sind 
von ein und derselben Stelle des Präparates abgezeichnet, aber ver- 
schieden ausgeführt. Aus ihnen ist zu ersehen, daß, wenn man seine 
Aufmerksamkeit entweder nur auf die allgemeine Masse der Wände 
oder aber auf die Gruppen der Siebfelder richtet, sich eine in beträcht- 
lichem Maße verschiedene Wahrnehmung des Tatsächlichen des Präpa- 
rates ergibt. Die geschwärzten Stellen (Wirkung des Chlorzinkjods) 
erklären die Architektur der Maße der Zellulosewände der Siebröhre, 
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Abb. 12. Siebréhre von Abb. 13. Siebréhre von Abb. 14. GefäB von 
Pueraria Thuntergiana. Wistaria chinensis. Periploca graeca. 


die nicht geschwarzten das Muster der Siebfelder. Ein solches Fixieren 
der Aufmerksamkeit auf die Verbindung der Gruppe verstreuter gleich- 
artiger Elemente dieses oder jenes Teiles des Präparates gibt die Môglich- 
keit, einige Details im Habitus der Struktur aufzufangen. Uns wies 
diese Methode auf die Ahnlichkeit der Verteilung der Zwischenräume 
zwischen den Siebfeldern der Siebréhren mit der einiger Typen der Ge- 
faBverdickungen hin. 

Es bleibt übrig, noch auf eine interessante Einzelheit in dem Bau der 
Längswände einiger Siebröhren hinzuweisen, die sie mit dem Bau einiger 
Gefäße gemeinsam haben. Auf Abb. 12 ist ein Teil der radialen Wand der 
Siebröhre von Pueraria mit gekreuzten spaltenartigen Siebplatten abge- 
bildet. Die beschriebene Struktur ist so fein, daß sie mit einer Umriß- 
zeichnung, wie der unsrigen, schwer wiederzugeben ist. Die Spalten 
werden auch von Chlorzinkjod gefärbt, aber nur äußerst schwach, sie 











88 


gehören unbedingt zu den benachbarten zwei Siebröhren. In der Mitte 
der Kreuzung der Spalten befindet sich beiderseits die Siebplatte. 
Gekreuzte Siebplatten beobachteten wir noch bei Passiflora. Sie er- 
innern stark an die gekreuzten Hoftüpfel in den Tracheiden z. B. der 
Eiche nach R. Harrıc (22 — Abb. 48). Das Vorhandensein der ge- 
kreuzten Siebplatten bildet noch ein weiteres Argument für die Ana- 
logie im Bau der Längswände der Siebröhren und Gefäße. 

Zum Schluß das letzte Beispiel für diese Analogie. Auf Abb. 13 ist 
die radiale Wand der Siebröhre von Wistaria chinensis abgebildet, auf 
Abb. 14 die Gefäßwand von Periploca graeca L. Beim Vergleich der 
Zeichnungen überzeugt man sich von ihrer großen Ähnlichkeit. Inter- 
essant ist, daß bei einigen Gefäßen einer Reihe von Pflanzen die 
Längswände nicht ganz mit einer 
einförmigen Masse Hoftüpfel be- 
decktsind. Von dem Hintergrund 
der Grundfläche des Gefäßes, 
welches mit Hoftüpfeln besät ist, 
heben sich ovale Bildungen ab, 
die von der allgemeinen Ober- 
fläche durch einen hellen struk- 
turlosen Streifen abgegrenzt und 
auch mit Hoftüpfeln bedeckt sind. 
Man erhält den Eindruck von 
Feldern, welche Hoftüpfel ent- 
halten, ähnlich den Siebfeldern 
der Siebröhren. Abb. 15 stellt 
das Detail von Abb. 14 vor. Sie 
zeigt nur, daß der Prozeß der 
nt Hoftüpfelbildung im Innern der 

Periploca graeca (vergl. Abb. 14). Felder wahrscheinlich unab- 
hängig von derjenigen der übri- 
gen Oberfläche der Gefäße vor sich ging. Einige Hoftüpfel im Innern 
der Felder sind ausgezogen, größer als die normalen. Aber im allge- 
meinen ist die Reihenfolge der Erscheinungen solcher eigenartiger 
Struktur der Gefäßwände für uns noch nicht verständlich. Die 
Ursachen der Entwicklung der einen oder anderen Struktur ist noch 
nicht klar. 

Es ergibt sich also, daß man auf Grund des in der Literatur vor- 
handenen Tatsachenmaterials auf eine Analogie im Bau der Siebröhren 
und Gefäße schließen darf. In einigen außerordentlichen Fällen reicht 
diese Analogie bis zur beinahe völligen morphologischen Übereinstim- 
mung beider anatomischen Elemente untereinander. Unsere Beobach- 
tungen über den Bau der Seitenwände der Siebröhren bei den Lianen 
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sprechen nach unserer Meinung zugunsten des Vorhandenseins dieser 
Analogie. 

Die Arbeit wurde im Physiologischen Laboratorium des Tifliser 
Botanischen Gartens ausgeführt. Juli 1926. 
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ÜBER DIE BEDEUTUNG DER INVERSEN LEITBÜNDEL 
FÜR DIE PHYLLODIEN-THEORIE. 


Von 
THEODOR PETERS, 
Braunschweig. 

Mit 10 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 13. September 1926.) 


ARBER (1) faBt, wie wir GAISBERG (5) entnehmen, im AnschluB an 
DE CANDOLLE die Blätter der Monocotyledonen als Phyllodien auf. 
Diese Auffassung gründet sie unter anderem auf das Vorhandensein von 
Blättern mit inversen Leitbündeln — Leitbündeln, bei denen Siebteil 
und Holzteil eine umgekehrte Lagerung zeigen — bei einer Anzahl von 
Monocotylenblättern. In diesem Auftreten inverser Leitbündel sieht 
ARBER (1) deshalb eine Stütze für die Phyllodiennatur des Monocotylen- 
blattes, weil ja bei den Phyllodien von Acacia inverse Leitbündel vor- 
handen sind. Gegen diese Auffassung ARBERS (1) wendet sich Gaïs- 
BERG (5), welche die ausschließliche Berücksichtigung des anatomischen 
Bildes für einseitig hält und die Nichtberücksichtigung der Entwick- 
lungsgeschichte bei ARBER (5) bemängelt. Daß andererseits eine Phyl- 
lodienbildung nicht mit dem Auftreten von inversen Leitbündeln ver- 
bunden zu sein braucht, zeigt das nach GAISBERG (5) von ARBER (1) 
selbst genannte Phyllodium von Oxalis bupleurifolia. 

GAISBERG (5) hat nun besonders Blätter von Pontederiaceen auf 
ihre Entwicklungsgeschichte hin untersucht und nichts gefunden, was 
zugunsten eines Phyllodiencharakters dieser Blätter sprechen könnte. 
Hierin dürfte GAısBERG (5) wohl mit Recht einen starken Einwand 
gegen die Auffassung ARBERs (1) erblicken. Für die Erklärung des 
Auftretens von inversen Leitbündeln z.B. bei Juncus-Blättern und 
diesen ähnlich gebauten, von GOEBEL (6) als „unifacial’‘ bezeichneten 
Blättern schließt sich GAIsBERG (5) der Auffassung GOEBELS an, nach 
welcher der eigenartige Bau dieser Blätter durch überwiegendes Wachs- 
tum der Unterseite zustande gekommen ist. Hilfsvorstellungen von 
irgendwelchen hypothetischen Metamorphosen werden also bei dieser 
Erklärungsweise nicht benötigt. 

GAISBERG (5) sucht nun zur Klärung der Frage beizutragen, wie 
wohl ein parallelnerviges, inverse Leitbündel zeigendes Monocotylen- 
blatt mit flacher Spreite entstanden sein mag. Bemerkenswerte Ver- 
hältnisse zeigen in dieser Hinsicht eine Anzahl Eryngium-Blätter, die 
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auch inverse Leitbündel erkennen lassen. GAISBERG (5) entnehmen wir, 
daß auf Grund des Vergleiches verschiedener Eryngienblätter Brrrer (3) 
monocotylenähnliche Formen von Formen mit handförmiger Lamina 
ableitet, und daß Mößıus (7) solche monocotylenähnliche Formen als 
durch Reduktion der Fiedern und Verbreiterung der Mittelpartie ent- 
standen ansieht. Entsprechende Metamorphosen hält GAISBERG (5) zur 
Erklärung der Entstehung des Monocotylenblattes mit flacher Lamina 
und inversen Bündeln für wahrscheinlicher als die Phyllodientheorie. 

Wir haben nun in mehreren Abhandlungen phyllodine Akazien be- 
arbeitet und sowohl die Anatomie-des Phyllodiums (8), wie seine Ent- 
stehung aus dem Blattstiel (9, 10) und auch die Symmetrieverhältnisse 
(10) dargelegt. 

Die Frage nach der Bedeutung der inversen Bündel haben wir bisher 
unberührt gelassen. Auf Grund unserer Beobachtungen wollen wir nun 
die Frage zu klären versuchen, ob und inwieweit diese Eigentümlichkeit 
der Leitbündel phyllodinen Charakters ist, beziehungsweise wie ihre 
Entstehung zu erklären ist. Ferner wollen wir noch zwischen dem 
Acacia-Phyllodium und ähnlich gebauten Monocotylenblättern uns 
wesentlich erscheinende Unterschiede — auch bezüglich der Entstehung 
— herausheben. Schließlich soll noch die Frage kurz gestreift werden, 
ob für die Erklärung der Entstehung des Monocotylenblattes mit flacher 
Lamina und inversen Leitbündeln notwendig eine Metamorphose an- 
genommen werden muß. 

Wir wollen uns zunächst die Lage der Leitbündel bei dem Acacia- 
Phyllodium vergegenwärtigen, indem wir die Lageverhältnisse bei dem 
plattenförmigen Phyllodium von Acacia saligna (Keimpflanze, Samen 
aus Erfurt bezogen) beschreiben, einer Art, die wir noch nicht be- 
schrieben haben. Vor der Phyllodienbildung erzeugt die Keimpflanze 
vier Blattstiele, die sich ziemlich ähnlich sind. Der Sprung vom vierten 
Blattstiel — selbst dieser Blattstiel läßt nur an der Oberseite eine ganz 
schwache Verbreiterung erkennen — zum Phyllodium, das beiderseits 
vertikal verbreitert ist, ist auffallend groß. Die Lagerung der Leit- 
bündel im Phyllodium ist nun folgende. Die bei dieser Art ganz außer- 
ordentlich kräftige Mittelrippe besteht aus zwei sich seitlich gegenüber 
liegenden Bündeln, die ihre Holzteile einander zuwenden, diese also 
nach innen kehren. In den Flanken liegt je ein kräftiges, wenn auch 
schon wesentlich schwächeres Leitbündel; außerdem liegen beiderseits 
(also rechts und links) am grünen Gewebe je eine Reihe kleinerer Leit- 
bündel. Alle Bündel haben den Siebteil nach außen und den Holzteil 
nach innen gekehrt. 

Abb. 1 und 2 zeigen die gleichen Lageverhältnisse der Leitbündel 
bei Acacia retinodes (Exemplar aus dem Kieler Herbarium). Abb. 3 
zeigt einige grüne und einige Epidermiszellen desselben Phyllodiums, 
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dessen Anatomie wir früher beschrieben haben (8). Bei den Phyllodien 
der Binsenform, deren Anatomie wir (8) bereits behandelt haben, liegen 
die Leitbündel analog. So liegen auf dem kreis- beziehungsweise ellipsen- 
förmigen Querschnitt die Leitbündel in einem Kreise bzw. einer Ellipse. 
Die Holzteile sind wieder sämtlich nach innen gekehrt und die Sieb- 
teile nach außen. Zwei sich seitlich gegenüber liegende mehr oder 
weniger kräftigere Leitbündel lassen sich stets als Reste einer ,,Mittel- 
rippe‘ erkennen. 

Es erhebt sich nun die Frage, ob und inwieweit die eben dargelegten 
Lageverhältnisse der Leitbündel ursächlich mit der Eigenart der Phyllo- 
dien als umgebildeter Blattstiele im Zusammenhang stehen. 
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Abb. 2. Acacia retinodes, Flanke des 
Phyllodiums. 





Abb. 1. Acacia retinodes, mittlerer Teil des Abb.3. Acacia retinodes, einige Assimilations- 
Phyllodiums. und Epidermiszellen des Phyllodiums. 


Zunächst wollen wir die Vorfrage behandeln, ob etwa die Fahigkeit 
der Bildung von inversen Leitbiindeln von den betreffenden Acacia- 
Arten erst mit bzw. infolge der Phyllodienbildung erworben ist, oder 
ob in dieser Richtung bereits vorhandene Anlagen als Wirkung der 
phyllodinen Umformung weiter ausgebaut sind. Um in diese Frage 
Klarheit zu bringen, wollen wir die einzelnen Teile des Fiederblattes 
untereinander und mit dem Phyllodium vergleichen. Die typischen 
Erstlingsblätter sind ja doppelt gefiedert und bestehen also aus Blatt- 
stiel, Spindeln und den Fiederchen. Die Spindeln, die sich bei keiner 
der von uns untersuchten Keimpflanzen an der Phyllodienbildung be- 
teiligten, wollen wir auf ein etwaiges Vorkommen von inversen Leit- 
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bündeln hin betrachten. Der von uns (10) schon beschriebene Bau der 
Spindeln, der dem der Blattstiele in seinen wesentlichen Zügen ziemlich 
ahnlich ist, ist kurz der folgende: Das Hauptleitbündel ist meist rings- 
herum von einem kräftigen Bastbelage umgeben. Vor diesem Haupt- 
leitbiindel liegt etwas zartwandiges farbloses Markgewebe, in welches 
häufig einige kleine Leitbiindelchen eingebettet sind. Das griine Ge- 
webe zeigt an der zuweilen abgestutzten Oberseite mehr oder weniger 
langgestreckte Palisadenzellen; an der Rückseite ist es zuweilen unter- 
brochen. 

Die genannten kleinen Leitbündelchen wollen wir bei einigen Arten 
ihrer Lage nach besprechen, vorher aber die Figuren erklären. Abb. 4, 
5 und 8 zeigt den Bau eines Erstlingsblattes von Acacia cuneata: 
Abb. 8 ist ein Fiederchen, Abb. 4 eine Spindel und Abb. 5 der zuge- 
hörige Blattstiel. Abb. 6 zeigt eine Spindel und Abb- 7 den zugehörigen 
Blattstiel von Acacia cyanophylla. Abb.9 zeigt den Bau eines Fieder- 
chens von Acacia juniperina und Abb. 10 seinen feineren Bau. Bei allen 





Abb.4. Acacia cuneata, Spindel. Abb.5. Acacia cuneata, Blattstiel. 


Figuren, die sämtlich Querschnitte wiedergeben, ist bei den Leit- 
bündeln der Holzteil ganz schwarz, der Siebteil weiß gehalten und etwa 
begleitender Bast gekreuzt gestrichelt. 

Die Spindel von Acacia cuneata besitzt vier dieser kleinen Bündel- 
chen, die sich von rechts nach links paarweise gegenüberliegen ; es liegen 
also die Siebteile nach außen und die Holzteile nach innen. Die anderen 
beiden Bündelchen erscheinen insofern ein wenig gedreht, als ihre Sieb- 
teile etwas schräg nach vorn und ihre Holzteile etwas schräg nach hinten 
weisen. Die Spindel von Acacia cyanophylla hat zwei solcher in Rede 
stehender Bündel, die sich genau seitlich gegenüber liegen, und zwar die 
Siebteile nach außen und die sich fast berührenden Holzteile nach innen. 
Dieses Vorkommen von inversen Bündeln in den Spindeln, also in 
Organen, die sich an der Phyllodienbildung nicht beteiligten, läßt den 
Schluß zu, daß die Fähigkeit der Bildung inverser Bündel von Acacia 
nicht erst bei oder durch die Phyllodienbildung erworben ist. 

Ganz gesichert wird aber diese Schlußfolgerung durch den Vergleich 
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mit den Spindeln und Blattstielen von Acacia dealbata, einer typisch 
fiederblättrigen Art, die also nicht phyllodin ist. Bei dieser Art zeigen 
Blattsiel und Spindel ebenfalls inverse Leitbündelchen. Nämlich vor 
dem ganz mit Bast umgebenen Hauptleitbündelring liegen sowohl bei 
dem Blattstiel als auch bei der Spindel zwei kleine inverse Biindelchen; 
in dem Blattstiel liegen sie sich, die Holzteile nach innen gekehrt, gegen- 
über; in der Spindel sind sie gleichsam dicht zusammengerückt, so daß 
die Siebteile schräg nach vorn und die Holzteile entsprechend schräg 
nach hinten — innen — weisen. Das Vorkommen dieser inversen Bündel- 
paare bei der nicht phyllodinen Acacia dealbata zeigt zweifelsfrei, daß 
die Fähigkeit zu Bildung invers liegender Bündel schon vor der Phyllo- 
dienbildung vorhanden gewesen sein muß. 

Wir wenden uns nun der Frage zu, wieweit das Vorhandensein invers 
liegender Bündel durch die Blattstielnatur der Phyllodien als solcher 
bedingt ist. Daß das Bestehen irgendwelcher Beziehungen in der in 
Rede stehenden Richtung nicht ohne weiteres von der Hand gewiesen 
werden kann, ergibt folgender kurzer Vergleich. Im Phyllodium sind 


Ur 


I 
S 
È 
S 
= 
S 
S 
S 


LT 


7 
Ll 


EN 





Abb.6. Acacia cyanophylla, Spindel. Abb.7. Acacia cyanophylla, Blattstiel. 


bei allen Leitbündeln die Siebteile nach auBen gekehrt und die Holz- 
teile nach innen. Bündelchen mit entsprechender Lage finden wir im 
Blattstiel und in der Spindel, wie wir gesehen haben, auch bei der nicht 
phyllodinen Acacia dealbata. Dagegen zeigen die von uns (10) bereits 
beschriebenen Fiederchen eine solche Lagerung der Leitbiindel niemals. 
Die Bündel liegen hier stets in einer Reihe, die Siebteile nach unten und 
die Holzteile nach oben gekehrt (Abb. 8, 9 und 10). 

Welches sind nun die Ursachen, die die in Rede stehende anatomische 
Struktur des Phyllodiums von Acacia bedingen? Und ist diese Struktur- 
eigentiimlichkeit ein wesentlicher Bestandteii des Phyllodiums? Die Um- 
bildung der Blattstielgewebe in die Gewebe des Phyllodiums haben wir 
bereits besprochen (9, 10). Hier soll uns die Frage beschaftigen, wodurch die 
eigentiimliche Lage der Leitbiindel bedingt ist. Da uns nur Keimpflanzen 
von Arten mit plattenférmigen Phyllodien zur Verfiigung standen, gilt 
die folgende Ausführung zunächst nur fiir diesen Typus. Jedoch dürften 
die Verhältnisse bei den Phyllodien der Binsenform ganz analog liegen. 
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Welche Bauverhältnisse hat nun hier die Pflanze im Blattstiele bzw. 
auch in der Spindel gewissermaßen vorrätig? Einen großen vorn teils 
offenen, teils ganz mit Bast umgebenen Leitbündelring bzw. Dreiviertel- 
kreis und in der Oberseite wenige kleine Bündelchen, die schon die in- 
verse Lage zeigen. Auch der große Leitbündelring ist für die Bildung 
zweier großer sich mit den Holzteilen gegenüberliegender Bündel in- 
sofern günstig, als für zwei so gelagerte Bündel die Pflanze nichts neues 
zu bilden hat, auch keine Lageveränderungen vorzunehmen braucht, 
sondern lediglich die beiden sich seitlich gegenüberliegenden Teile des 
Leitbündelringes bzw. des vorn-offenen Dreiviertelkreises zu erhalten 
braucht. Wie dieses tatsächlich der Fall ist, haben wir (9, 10) bereits 
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Abb.9. Acacia juniperina, Fiederchen. 














Abb. 8. Acacia cuneata, Fiederchen. Abb. 10. Acacia juniperina, feinerer Bau des 
Fiederchens. 


beschrieben, ebenso wie der mittlere nach der Riickseite zu liegende Teil 
des meist vorn offenen Hauptleitbündelringes sich loslést und zum 
Flankenbiindel der Riickseite wird. Der Blattstiel selbst zeigt schon 
eine gewisse Neigung zur zweiseitigen Symmetrie. Die im Blattstiel 
vorhandenen Lageverhältnisse bzw. Symmetrieverhältnisse, die zum 
Teil erhalten, zum Teil wesentlich ausgebaut werden, und die Richtungen 
des Wachstums — nach oben (vorn) und unten (hinten) — bedingen die 
Lagerung der Leitbündel im Phyllodium. Also die beiden mit den Holz- 
teilen sich gegeniiberliegenden Mittelbiindel — die Biindel der Mittel- 
rippe — haben ihre Lage beibehalten; der nach riickwarts sich ver- 
lagernde, zum Flankenbiindel der Riickseite werdende Teil des Haupt- 
leitbündelringes behält ebenfalls seine Orientierung von Holzteil und 
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Siebteil bei. Das Spitzenbündel ist wohl, da beispielsweise bei Acacia 
calamifolia in den ersten Blattstielen zwei kleine sich mit den Holzteilen 
gegenüberliegende Bündelchen vorhanden sind, und im typischen Über- 
gangsblattstiel bereits ein Spitzenbündel da ist, durch Aneinanderrücken 
und Verschmelzen der genannten zwei kleinen Bündel entstanden. Den 
Wachstumsrichtungen und den bei Acacia inhärenten Symmetrieverhält- 
nissen — die also nicht erst durch die Phyllodienbildung erworben sind — 
entsprechend, werden vorhandene Anlagen weiter ausgebaut; gemäß der 
vertikalen Verbreiterung treten mehr und mehr neue kleine Leitbündel 
am grünen Gewebe auf, deren Holzteile nach innen und deren Siebteile 
nach außen weisen, also die gleiche Lagerung zeigen wie kleine Bündel- 
chen im Blattstiel bzw. in der Spindel und wie die Bündel der Mittel- 
rippe. 

Durch diese Ausführung glauben wir die eigenartigen Lagerungs- 
verhältnisse der Leitbündel bei dem plattenförmigen Phyllodium von 
Acacia entwicklungsgeschichtlich verständlich gemacht zu haben. Für 
die Phyllodien der Binsenform glauben wir prinzipiell wesensgleiche 
Verhältnisse annehmen zu dürfen. 

Bei einer Anzahl Monocotylenblätter finden sich nun bezüglich der 
Leitbündel anatomische Strukturen, die wohl als phyllodin gedeutet 
werden können, und doch lassen sich gewisse Unterschiede erkennen. 
Wir wollen uns zunächst mit solchen Blättern befassen, die GOEBEL (6) 
auf Grund desVergleiches der einzelnen Blattteile und ihrer Entwicklungs- 
geschichte als „unifacial““ bezeichnet. Von solchen ,,unifacialen‘‘ Blät- 
tern bildet GOEBEL (6) unter anderen Querschnitte von Scirpus Holo- 
schoenus (nicht ganz unifacial), Vanda teres, Juncus glaucus und Iris 
filifolia ab. Die Ähnlichkeit zwischen dem Acacia-Phyllodium und dem 
oberen Teile des unifacialen Jris-Blattes ist so groß, daß GOEBEL (6) 
mit Bezug auf die Acacia-Phyllodien sagt: „sie entsprechen in ihrem 
Bau ganz den Iris-Blättern“. GoEBEL (6) faßt auch das Phyllodium 
von Acacia als unifacial gebaut auf, eine Auffassung, der wir uns auf 
Grund unserer eigenen Beobachtungen nicht anschließen können (10). 
Die eben genannten Monocotylenblätter haben mit dem Acacia-Phyllo- 
dium nun gemeinsam, daß alle ihre Leitbündel nach innen gekehrt sind, 
ihre Holzteile also nach innen und ihre Siebteile nach außen gerichtet 
sind. Gewisse Unterschiede sind aber doch vorhanden, wie GOEBELS (6) 
Abbildungen erkennen lassen. 

Die Abweichungen von der Bauart des Acacia-Phyllodiums wollen 
wir hervorheben. Das ja nicht ganz unifaciale Blatt von Scirpus Holo- 
schoenus zeigt die Oberseite als eine chlorophylllose und leitbündellose 
Rinne. Vanda teres läßt zwei unregelmäßige Kreise von Leitbündeln 
erkennen, eine ebenfalls bei Acacia nicht beobachtete Erscheinung. Am 
ähnlichsten sind dem Phyllodium von Acacia die abgebildeten Quer- 
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schnitte durch die obersten Teile eines unter der Infloreszenz stehenden 
Blattes von Juncus glaucus und eines Blattes von Iris filifolia. Doch 
auch hier scheint uns ein wesentliches anatomisches unterscheidendes 
Merkmal vorhanden zu sein: Reste einer Mittelrippe, wie sie sogar das 
binsenférmige Phyllodium von Acacia stets zeigt, sind nämlich nicht 
erkennbar. 

Mit dem Jris-Blatte beschäftigt sich ARBER (2) in einer weiteren 
Arbeit, wie wir einem Referate im Botan. Zentralblatt (1922, Heft 1) 
entnehmen. Sie faBt die Blatter der Jris-Arten auf als bestehend aus 
einem bilateralen Blattstiel nebst, Scheide oder infolge von Reduktion 
aus nur einer Scheide. Das bilaterale reitende Jris-Blatt vergleicht sie 
mit dem Phyllodium gewisser Akazien. Das Fehlen eines basalen 
Scheidenteiles bei Acacia, der bei Iris vorhanden ist, fällt ihr auf. Die 
Entstehung des Acacia-Phyllodiums ist wieder nicht berücksichtigt. 

Wir wollen nun die von GOEBEL (6) dargestellte Entstehung des 
unifacialen Blattes von Iris filifolia mit der Entstehung des Phyllo- 
diums von Acacia, die wir (9, 10) bereits ausführlich beschrieben haben, 
vergleichen. Dieser Vergleich wird zeigen, wie sehr ähnliche anato- 
mische Strukturen auf ganz verschiedene Weise zustande kommen kön- 
nen. Von der Entstehung des schwertförmigen Iris-Blattes gibt Gox- 
BEL (6) folgende Erklärung: Da es erstens Jris-Arten mit gewöhnlicher 
flacher Blattspreite gibt, ferner z.B. Iris pyrenaica zunächst flache 
Blätter bildet, die gleichsam nur eine unifaciale Vorläuferspitze haben, 
und dann erst Blätter erzeugt, bei denen der unifaciale Teil den bifa- 
cialen an Länge überwiegt, und ebenso Iris filifolia zunächst Blätter 
hervorbringt, bei denen der bifaciale Teil überwiegt, so hält GOEBEL (6) 
es für wahrscheinlich, daß die ,,reitenden‘‘ Blatter sich von gewöhnlichen 
flachen Blättern ableiten. Diese Auffassung sieht also weder ein Phyllo- 
dium noch sonstwie eine metamorphosierte dikotyle Blattform im 
schwertförmigen Iris-Blatte. GoEBELs (6) Abbildungen von Iris filifolia 
zeigen, wie augenscheinlich die Oberseite immer mehr zurücktritt, so 
daß wir das Iris-Blatt — wie auch andere entsprechend gebaute bzw. 
entstandene Blatter — wohl am richtigsten als ,,unifacial“ auffassen. 

Ganz anders ist ja nun die Entstehung des Phyllodiums von Acacia. 
Sowohl Oberseite wie Unterseite beteiligen sich ziemlich gleichmäßig 
an der Phyllodienbildung. Die Oberseite des Blattstieles wächst ver- 
tikal nach oben und die Unterseite vertikal nach unten. Bei dem 
plattenförmigen Phyllodium konnten wir diese Verhältnisse eingehend 
darlegen. Entsprechend müssen wir uns wohl die Wachstumsverhält- 
nisse bei dem Phyllodium der Binsenform denken. Während also — 
nach GOEBEL (6) — bei dem schwertförmigen /ris-Blatte die inverse 
Lage der Leitbündel dadurch entsteht, daß bei einer Blattspreite bzw. 
Blattscheide gewöhnlichen Baues die Oberseite immer mehr zurücktritt 
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und durch entsprechend starkes Wachstum der Unterseite die äußere 
Blattfläche fast ganz oder sogar ganz der Unterseite angehört, kommt 
die inverse Lage der Leitbündel des Phyllodiums von Acacia durch 
Ausbau bereits im Blattstiel angedeuteter Symmetrieverhältnisse und 
ziemlich gleichmäßiges Wachstum der Oberseite und der Unterseite 
zustande. — 

Anatomisch phyllodienähnlich gebaut ist auch das mit breiter 
flacher Spreite versehene, von GAISBERG (5) in Querschnitten abgebildete 
Blatt von Pontederia crassipes. Dadurch, daß mehrere Reihen von Leit- 
bündeln sich mehr oder weniger regelmäßig gegenüberliegen, unter- 
scheidet es sich jedoch von dem Acacia-Phyllodium. Als ein wesentlicher 
Unterschied erscheint es uns auch, daß der bei GAISBERG (5) abgebildete 
Querschnitt der flachen Spreite zwar in der Mitte ein etwas größeres 

i 1 zeigt — der Holzteil nach oben —, daß diesem Haupt- 
leitbündel aber kein entsprechendes inverses Bündel gegenüberliegt, 
eine Mittelrippenausbildung, wie sie für Acacia typisch ist, also fehlt. 
Die durch das Vorhandensein der inversen Bündel bedingte eigenartige 
Struktur sucht GAISGERG (5) nun, wie wir weiter oben erwähnten, als 
eine nicht phyllodine Modifikation eines mehr gegliederten Dicotylen- 
blattes zu deuten. Ein zweifellos möglicher Weg. Es werden die Mono- 
cotylen ja auch meist von den Dicotylen abgeleitet. Jedoch kann eine 
solche Ableitung zweifelhaft sein. So sagt ENGLER (4) mit Beziehung 
auf die Ableitung der Monocotylen: „den: Dicotylen sind sie gleich- 
wertig‘‘. Stellen wir uns auf den Standpunkt der damit ausgesprochenen 
Parallelentwicklung der Monocotylen und Dicotylen, so wäre damit die 
Auffassung der anatomischen Struktur des Blattes von Poniederia 
crassipes und ähnlicher Monocotylenblätter als einer Modifikation eines 
Dicotylenblattes gegenstandslos. In diesem Falle — denn Pontederia 
zeigt nach GAISBERG (5) keinerlei Andeutungen irgendeiner Metamor- 
phose — könnte möglicherweise hier die eigentümliche anatomische 
Struktur als eine primäre aufgefaßt werden, und zwar insofern, als eine 
Spreitenanatomie, wie wir sie gewöhnlich finden, sich hier überhaupt 
noch nicht entwickelt hat, also eine anatomische Differenzierung in 
Blattstiel und Blattspreite noch nicht in der sonst üblichen Weise ein- 
getreten ist. Nach GOEBEL (6) ist ja der Blattstiel nichts weiter als der 
im Flächenwachstum gehemmte untere Teil der Spreite. Diese Auf- 
fassung auf das in Rede stehende Blatt übertragen, erscheint uns — bei 
einer natürlich rein hypothetischen, noch nicht eingetretenen inneren 
Differenzierung in Stiel und Spreite — die einfachste und auch mögliche 
Deutung, da sie mit der Auffassung ENGLERS (4) von der Phylogenie der 
Monocotyledonen nach unserem Dafürhalten nicht im Widerspruch 
steht. 

Die Hauptergebnisse seien kurz zusammengefaßt: Die inverse Lage 
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der Leitbündel im Phyllodium von Acacia ist bedingt durch die schon 
vor der Phyllodienbildung vorhandene Symmetrie im Blattstiel — auch 
in der Spindel —, durch die Bauart des Blattstieles und durch die bei 
der Phyllodienbildung eingeschlagenen Wachstumsrichtungen bzw. 
Symmetrieverhältnisse. Das Vorhandensein von inversen Bündeln in 
Spindeln zeigt, daB inverse Bündel in Blattern nicht notwendig eine 
Entstehung aus Blattstielen voraussetzen. Die Entstehung der inversen 
Lage der Leitbiindel im Phyllodium von Acacia ist eine ganz andere als 
die der ähnlichen Leitbiindelanordnung des schwertférmigen unifacialen 
Iris-Blattes. à 

Das Vorhandensein von inversen Bündeln in dem Blatte von Pon- 
tederia crassipes glauben wir, bei Annahme der Auffassung ENGLERS (4) 
von der Phylogenie der Monocotyledonen, hypothetisch auch als eine 
primäre Struktur auffassen zu können. 
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DIE BILDUNG BIVALENTER CHROMOSOMEN IN DER 
GONOGENESE VON BETA VULGARIS L. 
Von 
G. A. LEWITSKY. 
Mit 41 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. September 1926.) 


Der Gegenstand der vorliegenden Mitteilung berührt eine Frage, 
in bezug auf welche sich die Ansichten der Forscher der Reduktions- 
teilung als besonders unversöhnlich erweisen. Ich habe hierbei die Theorie 
der para- und metasyndetischen Bildung von Gemini im Auge. Die 
Untersuchung der Prophasen der Reduktionsteilung von Berra bringt 
mich jedoch zur Überzeugung, daß bei aller Realität der metasynde- 
tischen Bilder, die gerade bei dieser Pflanze anzutreffen sind, die wirk- 
lichen Unterschiede in dem Entwicklungsgang der bivalenten Chromo- 
somen bei verschiedenen Objekten, die den Anstoß zur Entstehung der 
zwei genannten Ansichten gaben, durchaus nicht der radikalen Unver- 
einbarkeit der letzteren entsprechen, sondern ihren Ausdruck eher in 
durchaus unwesentlichen Zügen finden, die den Forscher zwar ver- 
wirren, jedoch das einheitliche Schema der Reduktionsteilung offenbar 
keineswegs stören. Außerdem will ich hier noch eine in der botanischen 
Literatur wenigstens wenig beleuchtete Frage berühren, nämlich die 
vor-diakinetische Desorganisation der bivalenten Chromosomen, eine 
Erscheinung, die offenbar weit verbreitet ist und einige Autoren zu einer 
Kritik selbst der Grundlagen der morphologischen Richtung in der 
Cytologie veranlaßt. 

Als Untersuchungsmaterial dienten mir die Staubbeutel von Beta 
vulgaris. Angaben über die Entwicklungsgeschichte des Pollens dieser 
Pflanze finden sich in der Arbeit von Marrysen (1912), doch sind die- 
selben so schematisch und entsprechen so wenig der Wirklichkeit (ab- 
gesehen von der unrichtigen Chromosomenzahl), daß es zweckmäßiger 
erscheint, dieselben keiner speziellen Betrachtung zu unterziehen. Zum 
Fixieren diente mir eine Mischung von Alkohol mit Eisessig (im Ver- 
hältnis von 3 zu 1), worin Teile des Blütenstandes von Beta eingebracht 
wurden. Gefärbt wurden die Präparate in gewöhnlicher Weise mit 
Eisenhämatoxylin. Die Schnitte wurden in solcher Dicke ausgeführt, 
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daß viele Kerne unzerschnitten erhalten wurden; nur solche wurden 
für die Zeichnungen gewählt. 

Der Kern der Pollenmutterzelle stellt kurz vor der synaptischen 
Kontraktion (Abb. 1) ein Gerüst aus sehr feinen, sich schwach färbenden 
isolierten oder durch Anastomose verbundenen Fäden dar; diesen Fäden 
sind sich intensiv färbende, ziemlich große Körner eingefügt, meistens 
von rundlicher oder ovaler Form, die zweifellos dieselben Gebilde dar- 
stellen, die in demselben Stadium von vielen Autoren unter dem Namen 
von „Prochromosomen‘!) beschrieben wurden. 

Ihre Anzahl schwankt übrigens und entspricht im allgemeinen nicht 
der diploiden Chromosomenzahl bei Beta, indem sie dieselbe meistens 
um einiges übertrifft. Bei der Kontraktion in der Synapsis (Abb. 2) 
läßt sich eine paarweise Annäherung solcher Körnchen beobachten ; doch 
variieren hier, sowohl die Bilder selbst wie auch die Anzahl der Ein- 
schlüsse. Jedenfalls läßt sich hier eine große Ähnlichkeit feststellen 
mit den von STRASBURGER und dessen Schülern (1905) beschriebenen 





Abb. 12). Präsynaptischer Kern einer Abb. 2. Anfang der synaptischen 
Pollenmutterzelle. Kontraktion. 


Bildern, welche von denselben als paarweise Vereinigung der Anlagen 
der Chromosomen oder ,,Gamosomen“ und so als die Bildung von 
„Zygosomen“, den Anlagen bivalenter Chromosomen der Reduktions- 
teilung, gedeutet werden. Es ist möglich, daß die dabei zu fordernden 
Zahlenverhältnisse durch sich färbende Einschlüsse von auch anderem 
Ursprung gestört werden. Schon am Anfang der Kontraktion wird es klar, 
daß die oben beschriebenen, in einem großen Teil ihrer Ausdehnung 
freien Fäden ihren Platz einer gewissermaßen schaumigen Masse 
(Abb. 2) einräumen, in die sie bei weiterer Kontraktion vollkommen 
übergehen (Abb. 3). Die Anzahl der sich färbenden und rundlich ge- 
wordenen Einschlüsse vergrößert sich dabei wesentlich. Weiter ballt 
sich beinahe der ganze Inhalt des Kernes (außer dem Kernkörperchen) 
in einen sich tief färbenden Klumpen zusammen. Der letztere erscheint 

1) Von neueren Data vgl. die von Nonxıpzz (1920) bei Blaps erhaltenen Bilder. 

2) Alle Abbildungen sind mit Hilfe des ABBEschen Zeichenapparates aus- 
geführt. Ölimmersion Apochr. von Leıtz 2 mm, Komp.-Okul. 18. Vergr. 3100. 
Dicke der Schnitte 10 u. Fixation: Das Gemisch von Alkohol (3 Teile) und Eisessig 
(1 Teil). Färbung: Eisenhämatoxylin. 

Planta Bd. 3. 7b 
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als eine homogene, schleimig-schaumige Masse, die hier und da von 
gréBeren Vakuolen durchzogen ist (Abb. 4). 

Die Bilder der ,,Auflockerung der Synapsis zeigen schroffe Unter- 
schiede (Abb. 5—8); sie unterscheiden sich jedoch leicht von dem 
„Zusammenziehen in Synapsis durch beständige Anwesenheit dickerer 
Stränge und Schleifen. In einigen Fällen (Abb. 5 und 6) besteht, außer 
solchen, oft paarweise vereinigten, oder Schleifen bildenden Strängen, 


RE. : 





7 


Abb. 3. Weiter vorgerückte „synaptische Abb. 4. „Synapsis‘‘ stark entfärbt. 
Kontraktion“. 





N 





Abb. 7. Abb. 8. 
Abb.5—8. „Auflockerung der Synapsis‘. 


ein Teil des Chromatins aus dünneren Strängen und einer schaumig- 
wabigen Masse (Abb. 5); andere, manchmal in demselben Fach ge- 
legenen Kerne stellen ein bedeutend regelmäßigeres Bild dar (Abb. 7 
und 8). So sehen wir z. B. in dem in Abb. 7 abgebildeten Kerne im 
Vordergrunde drei dicke zusammenlaufende Stränge: den linken ein- 
heitlichen, den unteren gespaltenen und den rechten in Form einer 
Schleife mit sehr engem Lumen. Zwei ebensolche Schleifen (mit etwas 
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gréBerem Lumen) sind unten und links zu sehen. Weiterhin werden 
drei ganz ausgebildete Schleifen bemerkbar: links unten, in der Mitte 
und links oben; oben, im Vordergrund und rechts unten befinden sich 
scheinbar am Scheitel unterbrocheneSchleifen ; oben im Hintergrund zwei, 
sich unter einem Winkel gegenüberstehende, gleiche Zweige. Im Kerne 
der Abb. 8 lassen sich dieselben Beziehungen konstatieren; ein äußerst 
deutliches Auseinandergehen der längsweise gelegenen Stränge ist im 
linken Teile des Kernes zu sehen. 

Das folgende Stadium wird durch eine Verbreitung des Spirems über 
den ganzen Kern (Abb. 9) charakterisiert. Das Spirem wird aus sich 
verflechtenden, zusammenfließenden und anastomosierenden Strängen, 





Abb, 9. Postsynaptisches Spirem. Abb. 10. Absonderung der bivalenten 
Chromosomen. 





Abb. 11. Abgesonderte Gemini in Form von Abb. 12. Paralleles Aneinanderlegen der 
Schleifen, Bogen und Ringen. Geminil p t 





die äuBerst verschieden in ihrer Dicke sind, gebildet. Solche Bilder 
treten vermischt mit Kernen auf, ähnlich dem in der Abb. 10 ab- 
gebildeten, das zweifellos schon das nächste Stadium der Absonderung 
einzelner Chromosomen darstellt. Aus einem Vergleich der Abb. 9 
und 10 ist ersichtlich, daß es die einzelnen Schleifen des oben beschrie- 
benen Spirems sind, die sich absondern; eine Spaltung der Stränge ver- 
mißt man vollständig. Das nächste Stadium (Abb. 11) stellt schon 
ganz abgesonderte, meistens geschlossene, ringförmige Schleifen dar; 
manchmal sind sie an einem Ende offen. Ihre Anzahl, soweit sich be- 
stimmen läßt, nähert sich 9, d. h. der haploiden Zahl von Beta vulgaris 
(vgl. Winer 1925)1). In dem in Abb. 12 abgebildeten Kern erweist 

1) Wie schon bemerkt, wurden für die Zeichnungen ausschließlich ganze, 
unzerschnittene Kerne gewählt. 
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sich ein bedeutender Teil der Schleifen als an einem, oder gar an beiden 
Enden offen ; die beiden Hälften der Schleife sind dabei einander parallel 
gelegen. Manchmal sind sie sogar auf einer gewissen Strecke zu 
einem Strang verschmolzen, der an einem seiner Enden eine Gabelung 
oder Schleife bildet. Die in Abb. 9—12 abgebildeten Kerne sind aus 
ein und demselben Fach eines Staubbeutels genommen und stellen 
nahestehende, ineinander übergehende Stadien vor. 

Aus dem soeben Angeführten ersehen wir, daB in Beta vulgaris die 
Bildung von bivalenten Chromosomen nach dem Typus der ,,Schleifen- 
bildung“ (,looping‘‘) erfolgt, wie dieses von FARMER and Moore, Mor- 
TIER u. a. beschrieben ist. Die Anschaulichkeit des Bildes wird noch 
durch die Abwesenheit einer Spaltung der Spiremfäden erhöht. 

Die weiteren Veränderungen der Kerne der Pollenmutterzellen sind 
sehr eigenartig. Bei all ihrer Unregelmäßigkeit und ihrem chaotischen 
Verlauf können sie als Prozeß einer allmählichen Degradation, eines 
Zerfalls der oben beschriebenen Formenelemente des Kernes charak- 
terisiert werden. Anfänglich zeigt sich ein Anlauf zu einem Übergang 
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Abb. 13. Anfang der Desorganisation Abb. 14. „Korrodierte‘ Gemini. 
von Gemini. 


zur Diakinese (Abb. 13), der in der Verkürzung der Gemini seinen Aus- 
druck findet; doch schon hier beginnt für einige Chromosomen der 
Prozeß ihres Zerfalls (in der Mitte und links oben). Ein äußerst typischer 
Kern ist in Abb. 14 abgebildet, welche ein deutliches Bild des Zer- 
fressens der einzelnen Schleifen der schon verkürzten Gemini zeigt. In 
dem folgenden Kern (Abb. 15) erscheinen die Chromosomen — nach wie 
vor in einer Anzahl von 9 — stark verkleinert und in ihrer Form ver- 
zerrt. Den äußersten Grad der beschriebenen regressiven Veränderungen 
stellt der Kern in Abb. 16 dar. Von den Chromosomen haben sich nur 
unregelmäßige Chromatinklumpen von verschiedener Größe erhalten, die 
durch Anastomosen des inzwischen ausgebildeten Kerngerüstes verbunden 
sind. Aus diesen einzelnen Klumpen erfolgt nun die Bildung der diaki- 
netischen Gemini. Als Zwischenstadium kann das in Abb. 17 dargestellte 
Bild angeführt werden. Hier sind im Kern 8 größere und 2 kleinere 
Elemente vorhanden, deren letztere, wie anzunehmen, getrennte Uni- 
valente sind. Zwei größere, offenbar bivalente, Chromosomen sind an 
einem Ende gegabelt. Eine vollendete Diakinese ist in Abb. 18 ab- 
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gebildet. Grad und Art der Verbindung der Geminikomponenten sind 
sehr verschieden und, wie es scheint, typisch. In manchen Fällen 
sind sie ganz getrennt (Abb. 18 — am Kernkörperchen), manchmal 
dagegen fließen sie in einen massiven Körper zusammen. Eines von 
solchen bivalenten Chromosomen ist sehr charakteristisch und verhält 
sich wie ein vollkommen ungeteiltes Gebilde (Abb. 18 — in der Mitte). 
An einem seiner Enden ist es meistens mit einem Fortsatz in Form 
eines Satelliten versehen. 

Der soeben beschriebene Zerstörungsprozeß der vordiakinetischen 
Gemini und ihre darauffolgende -sozusagen Neubildung sind, wie es 
scheint, eine durchaus verbreitete Erscheinung. Ein Fehlen derselben, 
als eines bestimmten Stadiums, in den früheren Arbeiten, welche die 





er 





FR 
Abb. 15. Verdünnte und deformierte Abb.16. Äußerste Degradation von Gemini. 
Gemini. 





Abb.17. Übergang zur Diakinese. Abb. 18. Diakinese'). 


Grundlage zu der jetzigen Vorstellung von der Reduktionsteilung bil- 
deten (z. B. in den im Institut zu Bonn 1904—1905 ausgefiihrten Arbei- 
ten, oder bei FARMER and MooRE, MOTTIER u. a.) läßt sich dadurch 
erklären, daß der unregelmäßige und chaotische Charakter der ent- 
sprechenden Bilder alle Anzeichen von schlechter Fixierung trägt, aus 
welchem Grunde diese Bilder einfach ignoriert wurden, um so mehr, da 
ihr Ausfallen keinen besonders scharfen Sprung in der Folge der Ent- 
wicklungsbilder hervorrief. Es ist tatsächlich eine gewisse Anstrengung 
erforderlich, um ein Bild wie in Abb. 16 zum Zeichnen heranzuziehen. 
Bei einer Reihe späterer Autoren treffen wir jedoch schon Zeichnungen, 
sowie genaue Beschreibungen dieses Stadiums, das meistens mit dem 


1) Dieses Bild ist einer im Druck befindlichen Arbeit von N. Kuzmına 
entlehnt. 
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Anfang der sogenannten zweiten Kontraktion (,,second contraction“) 
der englischen Autoren zusammenfällt (MopmLEvsky bei Neottia 1918, 
8.15, Dıesy bei Osmunda 1919, S. 149, SOHWEMMELE bei Epilobium 
1924, S. 240). In der allerletzten Zeit sind die entsprechenden Ver- 
wandlungen fiir Najas beschrieben worden (TscHERNOJAROW 1924). 
Die Degradationsprozesse beginnen hier während der Spaltung des 
nachsynaptischen Spirems (d.h. im Stadium des Strepsinema): ,,Le 
filament du spiréme se dédouble de plus en plus, et en méme temps 
les filaments plus minces, qui en dérivent, commencent à s’adhérer aux 
points de leurs croisements. Ce phénomène transforme peu à peu le 
spirème précédant en un vrai réseau très compliqué qui remplit la 
cavité nucléaire“ (S. 45). 

Die bivalenten Chromosomen bilden sich aus Chromatinanhäufungen, 
die aus einer Vereinigung einzelner Stellen des beschriebenen Netzes 
entstanden sind. Dieses letztere hat eine gewisse Ahnlichkeit mit dem 
aus dünnen Strängen bestehenden Netz vor-synaptischer Stadien, und 
ist nach der Ansicht von TSCHERNOJAROW von vielen Autoren irrtüm- 
lich als ein solches beschrieben worden. 

In tierischen Gonocyten ist dieses Stadium äußerst verbreitet, be- 
sonders bei Oocyten. „Wide variations exist‘, sagt Wırson (1925), 
„in respect to the stage that follows the pachytène or early diplotene; 
but all agree in the fact that the nuclei recede in greater or less to- 
wards the condition of a „resting‘‘ nucleus. This is shown by a more 
or less degree diminished basophily, a loosening up of the spir&me- 
threads during which they acquire rougher contours, often branch more 
or less, and in extreme cases may thus be lost to view in a general 
nuclear network“ (S. 545). Weiter folgt eine ausführliche Beschreibung 
verschiedener Modifikationen dieses Stadiums, das von Wiırson, als 
„diffuse or confused stage“ sogar in das allgemeine Schema der Meiosis 
einbezogen wird (l.c. Fig. 262, S. 537). 

Eine maximale Entwicklung erreichen derartige Prozesse in den 
Oocyten, wo sie der Zeit nach mit dem gesteigerten Wuchs der 
Zelle und der Anhäufung von deutoplasmatischen Einschlüssen in der- 
selben zusammenfällt. Wizson bringt diese beiden Arten von Erschei- 
nungen in unmittelbaren Zusammenhang. Was die Pflanzenmikro- 
gonocyten betrifft (und zwar die Pollenmutterzellen), bei denen ähn- 
liche Prozesse von Degradation der Chromosomen beschrieben worden 
sind, und wo sie z. B. bei Najas eine maximale Entwicklung erreichen, 
so paßt diese Erklärung offenbar nicht, da hier die Zelle keinerlei ver- 
stärkten Wuchs oder Metabolismus zu dieser Zeit an den Tag legt. 
Wahrscheinlicher erscheint mir daher eine andere Erklärung, die durch 
eine Bemerkung von WiLson selbst nahegelegt wird, und sich auf das 
Entstehen des regelmäßigen netzartigen Gerüstes bezieht, in welches 
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die sich degradierenden Chromosomen dieses Stadiums unmittelbar 
übergehen —- vor ihrem manchmal endgiiltigen Verschwinden in diesem 
Gerüste: „some doubt still exists concerning the origin of this frame- 
work. It certainly arises in part from fine branches of the chromosomes 
but it may be also formed in part by coagulation of the nuclear sap 
or enchylema“ (I. c. S. 350). 

Es ist durchaus wahrscheinlich, daB in gewissen Entwicklungs- 
perioden die sich formierenden Chromosomen ihrer chemischen Natur 
nach äußerst empfindlich gegen die Fixierungsstoffe sind, die auf sie 
zerstörend wirken. Gleichzeitig können unter dem Einfluß derselben 
Fixierungsmittel, wie dieses von WıLson angenommen wird, in der 
Grundmasse des Kernes fetzenartige Niederschläge erfolgen, welche 
Anastomosen zwischen den sich desorganisierenden Chromosomen oder 
den Teilen des Spirems bilden. Als Resultat dieser zwei Prozesse können 
die oben beschriebenen Bilder des netzigen Kerngerüstes entstehen !). 

Da die vermuteten chemischen Veränderungen der Chromosomen, 
die ihren Mangel an Stabilität bei der Fixierung bedingen, allmählich 
stattfinden müssen, wie auch die Wiederherstellung ihrer ursprünglichen 
Stabilität — so erhalten wir als Resultat in den Präparaten „sukzessive 
Stadien“... der Artefakten! Auf diese Weise nehme ich an, daß den 
Bildern der ,,Degradierung‘ der vor-diakinetischen Chromosomen bis 
zur Bildung des ,,Netzgeriistes“, dieselben Erscheinungen zugrunde 
liegen können, die für das ,,Netzgeriist“‘ des Cytoplasmas der fixierten 
Präparate genau bewiesen sind. Schon 1910 (S. 544), und noch spezieller 
1911 (S. 691), habe ich auf die Bildung derartiger Gerüste aus den Zer- 
störungsresten isolierter Chondriosomen und aus Niederschlägen in der 
homogenen Plasmamasse, unter dem Einfluß von Fixierung, hinge- 
wiesen. 1917 ist dasselbe von GUILLERMOND speziell beschrieben und 
abgebildet worden. Als Resultat derartiger Veränderungen lassen sich 
sehr „schöne“ und „sich gesetzmäßig entwickelnde“ Bilder erhalten, 
wie dieses in der letzten Zeit von Devıst (1922) für die multipolaren 
Spindeln in der heterotypen Teilung von Larix gezeigt worden ist. 
Diese schönen ,,kinoplasmatischen“ Gebilde, an deren Realität fast 
niemand zweifelte, sind, wie sich erweist, Produkte der Zerstörung 
(unter dem Einfluß von Fixierung) der dem Kern anlagernden Chon- 


1) Die soeben niedergelegten Anschauungen betreffs des ,,netzigen Kern- 
gerüstes‘‘, als unter dem Einflusse der Reagentien sich bildenden Artefakts, 
behalten ihre Bedeutung auch für analoge Bilder der somatischen Kerne. Zu 
ebensolchen Schlüssen kommt man in letzter Zeit auch auf Grund von Unter- 
suchungen an lebenden Kernen. Es ergeben sich dabei als Artefakte nicht nur 
die Netzwerke der ruhenden Kerne, sondern auch die Anastomosen der pro- 
und telophasischen Chromosomen der fixierten Präparate. Dagegen scheint 
„Berührung ohne Verschmelzung‘‘ gleichartiger Strukturelemente miteinander 
„gerade immer die Gesundheit derselben auszuzeichnen“ (YAMAHA 1926, S. 184). 
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driokontenschicht in Verbindung mit den Fiiden, die aus der Grund- 
masse des Kernes entstehen. Das Entstehen eines Netzgerüstes des Cyto- 
plasmas auf dem soeben beschriebenen Wege ist am anschaulichsten 
an Präparaten schlecht fixierter Chondriosomen, worin aber ihre de- 
formierten Reste noch erhalten geblieben sind, zu sehen (vgl. bei DEvisf, 
Fig. 8—11). Bilder von ausgesprochen schlechter Fixierung können 
auf diese Weise als nützliche Hinweise auf die Natur mancher ‚schön 
fixierter‘‘ Bilder dienen). 

Die soeben angeführten Erwägungen lassen sich vollkommen auch 
auf die sogenannte ,,Synapsis“ anwenden. Die vitale Realität der 
synaptischen Kontraktion — besonders in ihrer extremen Form — 
wurde bekanntlich von vielen Autoren einem Zweifel unterworfen (vgl. 
Witson S. 541). Als Hauptargument dazu erscheinen die Fälle, wo 
an einem und demselben Objekt die An- oder Abwesenheit von synap- 
tischer Kontraktion von dem angewandten Fixierungsmittel abhängt, 
worauf schon früher hingewiesen worden ist, und was in letzter Zeit 
von TAYLOR (1922) und KAUFMANN (1925) bestätigt wurde. Der letztere 
Autor weist darauf hin, daß an gut fixiertem Material von Tradescantia 
sich statt des synaptischen Klumpens in dem entsprechenden Stadium 
ein schön geformtes Bild eines „Bouquets‘‘ der tierischen Objekte be- 
obachten läßt, welches aus Schleifen besteht, die mit ihren Enden einer 
bestimmten Stelle der Kernwand anliegen, während ihre Scheitel der 
Kernhöhlung zugewandt sind. 

Beobachtungen und selbst Mikrophotographien des synaptischen 
Knäuels „in lebendem Zustande‘ (SAPEHIN) sind von ungenügender 
Beweiskraft infolge der schroffen Abnormität der Bedingungen, in denen 
die ausgedrückten Gonocyten sich unter dem Deckglase befinden. Was 
die Bilder der „allmählichen Kontraktion‘ zum synaptischen Knäuel, 
wie sie in unseren Präparaten so häufig sind, betrifft, so müssen die- 
selben, in Einklang mit dem Dargelegten, den folgerechten Verdnde- 
rungen in der Stabilität des vor-synaptischen Kernes gegenüber äußeren 
Einwirkungen, welche die Kontraktion seines Inhalts hervorrufen, ent- 
sprechen. Dieser letztere vollzieht zu dieser Zeit gerade seine Verwand- 
lungen — möglicherweise auch die Konjugation der Chromosomen ver- 
wirklichend, dem Schema gemäß, das sich auf das Stadium ,,des dünnen 
und dicken Bouquets“ der tierischen Gonozyten bezieht, wie dieses in 
vielen Fällen verfolgt und mit auffallender Klarheit in der Arbeit von 

1) Von dem obenerwähnten Standpunkt aus fällt selbstverständlich auch 
die Möglichkeit fort, die beschriebenen Bilder der „Auflösung der Chromosomen 
und ihre Neuentstehung aus dem Kerngerüste‘ gegen die Individualitätstheorie 
zu benutzen, wie dieses in der letzten Zeit TscHERNOJAROW (1924) und ScHITz 
(1925) tun. Der letztere Autor vereinigt merkwürdigerweise diese Argumen- 


tation mit der Überzeugung von dem Entstehen der ihr zugrunde liegenden 
Strukturen infolge der Einwirkung von Reagentien (S. 586—587). 
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GELEY (1921) abgebildet worden ist Der Unterschied seiner Bilder dieser 
Stadien von den Abbildungen früherer Autoren (z. B. ScHREINER, 
JANSSENS u.a.) besteht in einer vollkommenen Abwesenheit der das 
Bild gewöhnlich verwirrenden Anastomosen zwischen den feinen lepto- 
tänen Chromosomen. Diese Anastomosen sind augenscheinlich Arte- 
fakte, die von GELEY beseitigt worden sind, durch Fixieren mit den in 
dieser Hinsicht (wie wenigstens für die Chondriosomen festgestellt wor- 
den ist) zuverlässigsten Substanzen — Osmiumsäure und Formol. Die 
synaptische Kontraktion dürfte wohl eine vital-letale Erscheinung sein, 
ähnlich der krampfhaften Kontraktion der Amöbe unter dem Einfluß 
schroffer äußerer Einwirkungen, doch kann sie weiterhin von einer 
vollständigen Desorganisation der Struktur begleitet werden, wie dieses 
bei Beta ‚stattfindet (Abb. 3 und 4). 

Die hinsichtlich der „Kontraktion in der Synapsis‘“ angeführten 
Erwägungen lassen sich selbstredend auch bei der Deutung des Bildes 
über ihre ,,Auflockerung“ anwenden. Die verschiedenen Stadien der 
letzteren entsprechen wiederum der allmählich anwachsenden W iderstands- 
fähigkeit des Spirems gegen äußere, seine Kontraktion hervorrufende 
Einwirkungen. Von den für dieses Stadium von uns angeführten Bil- 
dern dürfen bloß Abb. 7 und 8 als im wesentlichen der Wirklichkeit 
entsprechend anerkannt werden. Abb. 5 und 6 sind eine offenbare Fort- 
setzung derselben Desorganisation der Kernstruktur, welche bei Beta mit 
dem Beginn der synaptischen Kontraktion (Abb. 2—4) verbunden ist. 

Es ist höchst wahrscheinlich, daß auch das Anastomosieren der 
Schleifen des fertigen Spirems (Abb. 9 und 10) ein Produkt der Fixierung 
ist, und daß in Wirklichkeit die schon im Stadium von Abb. 7 und 8 an- 
gedeuteten Schleifen der Chromosomen im weiteren sich immer mehr 
und mehr absondern und auf diese Weise in den in Abb. 11 abgebildeten 
Zustand übergehen. 

Aus allem oben Angeführten folgt, daß selbst eine ‚rein tatsächliche 
und von allen Theorien freie‘ Beschreibung der Bilder mikroskopischer 
Präparate in die Bande der primitivsten aller Theorien gerät, nämlich 
derjenigen, die in der Überzeugung besteht, daß alle Bilder, besonders 
wenn sie „schön“ sind, immer und überall der Wirklichkeit entsprechen. 
Speziell bei der Deutung von Bildern der Prophase der Reduktions- 
teilung müssen wir dieselben Gefahren und Irrtumsquellen im Auge 
behalten, die schon in der vor-chondriosomalen Periode vor der Unter- 
suchung der Morphologie des Cytoplasmas bestanden. 

Wenden wir uns jetzt zu der anderen theoretischen Grundfrage, die 
zu Anfang unserer Arbeit gestellt wird, und zwar — an welche von den 
beiden in der Literatur bestehenden Ansichten über die Bildung bi- 
valenter Chromosomen sollen wir uns bei der Deutung der uns von 
Beta gelieferten Bilder halten? Das Erste und Hauptsächlichste, was 
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hier unterstrichen werden muB, ist der univalente Charakter des nach- 
synaptischen Spirems (in seinem Durchmesser). Aus den Schleifen dieses 
Spirems bilden sich die bivalenten Chromosomen; genau nach der von 
den Metasyndetikern beschriebenen Art und Weise. Welches jedoch 
ist der Ursprung dieses Spirems? Dasselbe ist in Abb. 7 und 8 abge- 
bildet. Schwerlich ist eine andere Deutung der hier dargestellten Bilder 
möglich, als diejenige, daß sie verschiedene Stadien der Spaltung 
oder des Auseinandergehens ursprünglich parallel gelegener Fäden dar- 
stellen. In einigen Fällen liegen letztere einander so nahe an, daß sie 
eine kompakte bivalente Stange bilden, in anderen zeigt sich zwischen 
ihnen ein enger Spalt, wobei sie sich oft an einem Ende in Form von 
einer Schleife verbunden erweisen. Mit der Erweiterung dieser Spalte 
entstehen schon breite Schleifen oder einander gegenüberstehende dünne 
Stangen — Gebilde, die in ihrem Durchmesser schon univalent sind. 
Solcher ist in Abb. 7 und 8 die Mehrzahl. Dieser Deutung gemäß fällt 
das Stadium des dicken Spirems (,,Pachynem‘) in seiner vollen Ent- 
wicklung bei Beta mit der synaptischen Koniraktion zeitlich zusammen 
und wird auf diese Weise der Beobachtung entzogen. Beim ,,Aufwickeln 
der Synapsis“ sehen wir nur seine Endstadien, die sich mit dem ,,Strep- 
sinem“ des gewöhnlichen Entwicklungstypus vergleichen lassen, wie 
dieses z.B. bei Adoxa (LAGERBERG 1909) oder bei Najas (TsCHERNO- 
JAROW 1924) dargestellt ist. Der Unterschied zwischen Para- und Meta- 
syndesis — in bezug auf die Deutung des naclı-synaptischen Spirems, 
ob bivalent oder univalent — läßt sich auf diese Weise auf eine zeitliche 
Verlegung der für heterotype Teilung typischen Stadien hinsichtlich der 
synaptischen Kontraktion zurückführen. Im übrigen, und dabei im 
wesentlichsten, erweist sich die Folgerichtigkeit der Entwicklung überall 
als ein und dieselbe. 

Der von uns aufgestellte und, wie es scheint, einzige wirkliche diesbe- 
zügliehe Unterschied im Gang der Prophasen der Reduktionsteilung, muß 
in Zusammenhang mit der systematischen Stellung der entsprechenden 
Objekte stehen. Die der von uns hinsichtlich der Reduktionsteilung 
untersuchten Beta am nächsten stehende Pflanze, Spinacia (Stomrs 1911), 
zeigt einen äußerst interessanten Zwischencharakter der Entwicklung 
des nach-synaptischen Spirems, der gerade zwischen dem, was wir für 
Beta beschrieben haben, und dem Verhalten solcher typischer para- 
syndetischer Objekte wie z. B. Adoxa steht. Hier können die bivalenten 
Chromosomen, die aus dem synaptischen Klumpen entstehen, direkt ,,mit 
einem der freien Enden aus ihm zum Vorschein kommen (S. 272, Taf. III, 
Fig.5 und 6). Daß hier Doppelfäden vorliegen, erkennt man an den 
zahlreichen Spaltungen und den gabelförmigen Enden“ (S.305). In 
diesen Fällen ist das Verhalten demjenigen von Beta ausgesprochen 
ähnlich, nur ist, nach den Abbildungen zu urteilen, die Spaltung hier 
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verzögert. ,,Aber in der Regel tritt ein mittlerer Teil der Schleife heraus“ 
(S. 305, Taf. II, Fig. 7 und 8). In diesem Falle, besonders am Anfang, 
haben wir es mit einem etwas eigenartigen, jedoch pachytänen, d.h. 
bivalenten Spirem zu tun, das aber schon in diesem Stadium, d. b. beim 
Entrollen selbst „zahlreiche Spaltungen aufweist‘, in Einklang mit den 
nahen Beziehungen von Spinacia und Beta. 

In den soeben angeführten Erwägungen habe ich die Frage über die 
„Konjugation der Chromosomen“ überhaupt nicht berührt. Meiner 
Meinung nach gibt es nur in der tierischen Cytologie genügend über- 
zeugende Daten, um die Realität der parallelen Konjugation der Chromo- 
somen anzuerkennen. Die entsprechenden, für die pflanzlichen Objekte 
angeführten Bilder stehen in ihrer Klarheit bedeutend zurück, haupt- 
sächlich deshalb, weil die Stadien, mit denen dieser Prozeß zeitlich zu- 
sammenfallen soll (auf Grund eines Vergleiches mit den tierischen Gono- 
cyten) gerade in dem synaptischen Klumpen verborgen sind. Jeden- 
falls lassen sich die in Abb. 7 und 8 abgebildeten Beziehungen im Sinne 
einer „Dekonjugierung‘‘ deuten. 

In dem beigegebenen Schema (Abb. 19—41) sind zwei besonders an- 
schauliche Beispiele von typischer Parasyndesis einerseits und Meta- 
syndesis anderseits dargestellt, und als Zwischenglieder die an Beta 
und Spinacia beobachteten Beziehungen; der Zweck davon ist, zu 
zeigen, daß die Entwicklung der bivalenten Chromosomen ihrem Wesen 
nach in allen Fällen ähnlich ist, und daß die Unterschiede lediglich auf 
eine zeitliche Verlegung des Stadiums der Absonderung allelomorpher 
Chromosomen in bezug auf das Stadium synaptischer Kontraktion zurück- 
geführt werden können. Überall sind der Einfachheit halber im ganzen 
vier somatische Chromosomen angenommen, die zwei Gemini bilden; 
auch sind zwecks größerer Anschaulichkeit des Schemas einige unwesent- 
liche Abänderungen im Vergleich zu den authentischen Daten ange- 
bracht. Am Anfang wird ein Beispiel angeführt für tierische Gonozyten 
mit typischer Konjugation der Chromosomen, hauptsächlich auf Grund 
der eingehendsten Untersuchungen dieses Typus bei Dendrocoelum 
(GeLey 1921). In dem allerersten Spirem (,Leptonem‘“) ist eine soma- 
tische, diploide Anzahl sehr dünner, langer, geschlängelter Chromosome 
vorhanden (Abb. 19). Im folgenden Stadium (Abb. 20) sind sie in Form 
des sogenannten ,, Bouquets“ angeordnet, worauf die allelomorphen Chro- 
mosomen, angefangen mit ihren Enden, sich einander allmählich nähern 
(Abb. 21)und schließlich die halbe, haploide Zahl dicker Schleifen bilden, 
welche die bivalenten Chromosomen vorstellen (Abb. 22). Weiterhin bilden 
diese Schleifen, indem sie sich der Länge nach spalten, Bogen, Ringe und 
Achten (Abb. 23 und 24), die sich darauf in die typischen Gemini der Dia- 
kinesis verwandeln (Abb. 25). Von pflanzlichen Objekten, für welche die 
parallele Konjugation der Chromosomen angegeben ist, führe ich hier die 
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Schemata fiir Adoxa (LaGERBERG 1909) und Spinacia (Sromrs 1911) an. 
Die Bilder des vor-synaptischen Spirems kénnen in beiden Fallen wie in 
Abb. 26 schematisiert werden. Letztere liefert auch fiir die anderen von 
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Abb. 19. Abb. 22. ‘Abb. 23. Abb. 24. Abb. 25. 
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Abb. 26. Abb. 27. Abb. 29. Abb. 30. 
Abb. 32, Abb. 33 
Abb. 35. Abb. 36. 
Abb. 38. Abb. 39. 
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Abb. 40. Abb. 41. 


Abb. 19—41. Vergleichende Schemata der Bildung bivalenter Chromosomen in verschiedenen 
typischen Fällen. Erklärung im Texte. 





Abb. 19-25. Dendrocoelum. — Abb. 26-30. Adoxa. — Abb. 31—33. Spinaciu. — Abb. 34—36. 
Beta. — Abb. 37—39. — Osmunda, Doodia. — Abb. 40 u. 41. Ocnothera. Weitere Erklärungen 
im Texte, 


uns angeführten pflanzlichen Objekte ein annäherndes Bild, welches bloß 
von den verschiedenen Autoren verschieden gedeutet wird. Der synap- 
tische Knäuel von Adoxa (Abb. 27), in dem sich ein kompakt geschlän- 
gelter Faden unterscheiden läßt, entrollt (Abb. 28) ein kontinuierliches 
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dickes, bivalentes Spirem Abb. (29), welches sich der Länge nach spaltet 
und in die haploide Zahl gespaltener bivalenter Chromosomen zerfällt 
(Abb. 30). Die allelomorphen Komponenten dieser letzteren winden 
sich bald umeinander, bald bilden sie, indem sie sich mit den Enden 
verbinden, Bogen oder geschlossene Schleifen. Das folgende Beispiel 
von Spinacia unterscheidet sich von dem soeben beschriebenen dadurch, 
daB die bivalenten Chromosomen von Anfang an voneinander isoliert 
sind, und daß sie die Spaltung schon von dem Moment ihres Austritts 
aus dem synaptischen Klumpen beginnen. Die oben erwähnten Unter- 
schiede in der Art und Weise dieses Austritts sind in unserem Schema 
durch Abb. 32 angegeben, die dem Schema des Autors selbst entspricht 
(Sromes 1923, S. 38). Weitere Veränderungen bestehen in der Erweite- 
rung der engen Spalte zwischen den allelomorphen Chromosomen, was 
zur Bildung von Ringen und Bogen der vor-diakinetischen Gemini 
führt (Abb. 33). Bei Beta wird die Spaltung des bivalenten Spirems in 
univalente Hälften in noch jüngere Stadien verlegt, indem sie in seinem 
größten Teil noch in einer dem synaptischen Stadium entsprechenden 
Periode vor sich geht. Bei der ,,Auflockerung des synaptischen Klum- 
pens“ erweisen sich bloß wenige Chromosomen als nicht gespalten, die 
übrigen sind entweder in der Spaltung begriffen oder — der größere 
Teil — schon in Form von Schleifen mit an den Enden verbundenen 
univalenten Komponenten (Abb. 34) vorhanden. Im weiteren trennt 
sich das aus der Verbindung solcher Schleifen bestehende, in seinem 
Durchmesser univalente Spirem (Abb. 35) in eine haploide Anzahl biva- 
lenter Bogen und Ringe (Abb. 36). 

Die folgende Reihe bezieht sich auf ein Objekt (Osmunda), das von 
FARMER and Moore (1905) und Diesy (1919) als ein besonders an- 
schauliches Beispiel von Univalenz des nach-synaptischen Spirems und 
der metasynthetischen Bildung der Gemini hervorgehoben wird. Noch 
überzeugender muß in dieser Hinsicht die kürzlich von SARBADHIKARI 
(1924) untersuchte Doodia wirken. Beide erwähnten Farnkräuter sind 
dadurch charakterisiert, daß das Spirem ihrer Gonocyten (bei Doodia 
die ganze Zeit) gespalten ist (Abb. 37). Diese Spaltung erweist sich 
übrigens als äquationell und bloß die homöotypische Teilung vorbe- 
reitend, während die Bildung der Gemini nach dem Typus der ,,Fal- 
tung‘ aus den einzelnen Schleifen des Spirems stattfindet (Abb. 38 
und 39). Hier haben wir es offenbar mit demselben Typus zu tun wie 
bei Beta, nur mit dem Hinzutreten einer Äquationsspaltung des uni- 
valenten Spirems. Das letzte Beispiel — Oenothera — erregt in uns 
selbst Zweifel hinsichtlich der Entstehung der ,,diakinetischen“ Chromo- 
somen, welch letztere schematisch in Abb. 41 (nach CLELAND 1922) dar- 
gestellt sind: dieselben sind hier ebenso eigenartig, wie die genetische 
Beschaffenheit der Pflanze. Jedoch auch hier, selbst bei Anwesenheit 
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einer Kette der mit ihren Enden verbundenen Chromosomen kann man 
sich die Bedingungen der anfänglichen Lage der Chromosomen, Seite 
an Seite, mit ihrer darauffolgenden Trennung leicht vorstellen, wie 
dieses in Abb. 40 in Einklang mit Abb. 5, 6 und 7 der neuesten Arbeit 
von CLELAND (1924) zusammengestellt und abgebildet ist. 
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I. Einleitung. 

In der letzten Zeit ist das Problem der Transpiration des üfteren 
behandelt worden. Trotz der sehr beachtenswerten Untersuchungen 
und der mannigfaltigen Versuchsanstellung sind wir immer noch nicht 
so weit, das so verwickelte Problem der physikalischen Grundlagen 
der Transpiration nur einigermaßen zu durchschauen. Für jede Unter- 
suchung über Transpiration sollten die physikalischen Grundlagen ge- 
klärt sein. Dies haben alle empfunden, welche in letzter Zeit quantita- 
tive Untersuchungen über Transpiration gemacht haben. Nun sind 
aber nicht einmal den Physikern die Gesetzmäßigkeiten der Tran- 
spiration vollständig klar. Ein sehr großes Interesse an den 
Fragen der Verdunstung haben die Meteorologen. Diese haben sich 
besonders in der letzten Zeit sehr eingehend mit diesem Problem aus- 
einandergesetzt. Die Gesetzmäßigkeiten, die sie zu ermitteln versuchten, 
werden für die pflanzliche Transpiration manchen Hinweis geben können, 
aber nur bedingten Wert haben, weil ihre Objekte doch ganz andere sind, 
wie die den Pflanzenphysiologen interessierenden. Die Transpiration 
der Blätter läßt sich, ohne daß wir die physikalischen Grundlagen kennen, 
nicht anfassen, so ketzerisch auch manchem Ohr dieses klingen mag. 
Allerdings darf dabei niemals aus dem Auge gelassen werden, welchen 
Zweck solche Untersuchungen haben. 

STEFFAN hat die ersten Grundlagen der Physik der Transpiration 
gegeben, und Brown und Escomse haben in einer gründlichen Arbeit 
die von ihm ermittelten Gesetzmäßigkeiten auf die pflanzliche Tran- 
spiration übertragen und uns vor allem mit dem Vorgang der Tran- 
spiration von multiperforaten Septen, die für die pflanzliche Physio- 
logie hauptsächlich in Frage kommt, bekannt gemacht. In der Folgezeit 
sind manche wichtige Arbeiten, so vor allem die von RENNER (11) 
hinzugekommen, die weitere Klärung gebracht haben. Die neuesten 
Untersuchungen auf diesem Gebiet hat vor kurzem WALTER (16) 
gegeben. Während die früheren Arbeiten das Transpirations- 
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kuppenbildung über Wasserflächen die ausschlaggebende Rolle spielt, 
haben die neuesten Untersuchungen sich mit der Verdunstung auch in 
bewegter Luft, wo die Kuppenbildung gestört werden soll, beschäftigt. 

Eine besondere Wichtigkeit kommt der rein theoretischen Abhand- 
lung von JEFFREYS (9) und den experimentellen Untersuchungen von 
GALLENKAMP (5 und 6) zu, die den Nachweis zu erbringen versuchten, 
daß die Transpiration einer Fläche in bewegter Luft nicht der Fläche 
proportional geht, sondern daß sie der 1,5-Potenz des Radius kreis- 
förmiger Flächen gleichzusetzen ist. Die Abhandlungen von JEFFREYS 
sind durch die Arbeiten von STILES (13) und Warrer (16) ja hinreichend 
bekannt geworden, während die Arbeit von GALLENKAMP (5 und 6) 
bisher vollständig von Botanikern übersehen ist. GALLENKAMP kam 
unabhängig von JEFFREYS zu dem Ergebnis, daß die Verhältniszahl 
der Verdunstung transpirierender Flächen genau das arithmetische 
Mittel aus dem Flächeninhalt und dem Umfang ist!). Er kommt zu 
genau denselben Vorstellungen wie JEFFREYS. 

Diese Gesetzmäßigkeiten sind von THomas und FerGuson (14) 
und vor allem von WALTER (16) aufgegriffen worden. Während die 
ersteren die Verdunstung aus Glasgefäßen zu fassen versuchen, will 
WALTER an Pappdeckelmodellen die Richtigkeit der JEFFREYschen 
Formeln zeigen. WALTER ist bei seinen Versuchen bestrebt, den Ver- 
hältnissen, wie sie bei lebenden Blättern vorliegen, möglichst nahe zu 
kommen. Er verwendet aus diesem Grunde nicht Glasschalen, sondern 
mit Wasser durchtränkte Pappstücke, um Versuchsobjekte zu verwenden, 
die „physikalisch den Blättern möglichst ähnlich sind“ (16, S. 5). Diese 
Annahme hätte es verdient, einer Prüfung unterzogen zu werden. 
Lassen sich wirklich die Gesetzmäßigkeiten der Transpiration wasser- 
durchtränkter Pappdeckelstücke auf die Blätter übertragen, und wie 
weit weicht sie eigentlich von der Evaporation ab? Uber diese grund- 
legende Frage müssen Versuche entscheiden. Diese ergaben nun, daß 
von einer physikalischen Ähnlichkeit von Pappdeckeln mit Blättern, 
wie WALTER sie annimmt, keine Rede sein kann. Aus diesem Grunde 
können die Transpirationsversuche von WALTER auch nicht ehne 
weiteres auf die Blätter übertragen werden, da es sich hier, wie wir in 
dieser Arbeit zeigen werden, um reine Evaporation handelt und nicht 
um Transpiration, und somit das Problem noch ganz offen ist, inwie- 
weit die Formulierung von JEFFREYS für die Transpiration der Blätter 
Gültigkeit hat. Eigene Versuche mit lebenden Blättern und ein Ver- 
gleich mit Runners Versuchen (11; S. 495 ff.) zeigten uns, daß sich auf 
diese Weise die physikalischen Re Te multiperforater Sep- 
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ten, wie es die Blätter sind, nicht erkennen lassen. Es war somit unsere 
Überzeugung, daß nur an mechanischen Modellen Einblick in die Ver- 
dunstungsverhältnisse multiperforater Septen zu gewinnen ist, die bis- 
lang jeder Beurteilung sich entzogen. Daß es verhängnisvoll werden 
kann, die Transpirationsverhältnisse größerer Flächen auf kleine Poren 
zu übertragen, werden wir im folgenden zeigen können. 


II. Experimenteller Teil. 
1. Versuchsanordnung. 

Es ist wichtig, die Transpiration in ruhiger und bewegter Luft zu 
untersuchen. Es ist äußerst schwierig, konstante meßbare Luftbewegung 
zu bekommen. So paradox es klingen mag, ist völlig ruhige Luft zu 
erhalten, weit weniger leicht möglich, als bewegte. Bisher hat man ruhige 
Luft dadurch zu erreichen versucht, daß man die Wasserflächen in 
einemruhigen Raum aufstellte, in dem aber ständig Vertikalkonvektionen 
eine große Rolle spielen werden. Wie groß diese sind, entzieht sich jeder 
Messung. Absolut ruhige Luft wird wohl niemals praktisch zu erhalten 
sein. Die Strömungen der ruhigen Luft können im Vergleich zur meßbar 
bewegten vernachlässigt werden Die Meteorologen bezeichnen Winde von 
der Stärke 0,4 m/Sek. (nach der Skala von BEAurorr) als leichten Zug, 
alle darunter liegenden Werte als Windstille. Erst bei einer Windstärke 
von 2 m/Sek. sprechen sie von leichtem Wind, 4 m/Sek. gilt als schwacher 
Wind, für einen starken Wind ist eine Geschwindigkeit von 11,2 m/Sek. 
angegeben. 

Wenn wir im folgenden von ruhiger Luft sprechen, so sind die Ver- 
suche in einem Raum gemacht worden, der während der Versuchsdauer 
nicht betreten wurde. Die bewegte Luft wurde mittels eines Windkastens 
erzeugt, der nach den Angaben von BLACKMAN und KNiGær (1) kon- 
struiert wurde. Es handelt sich um einen 2,25 m langen im Querschnitt 
viereckigen (60 X 60 cm) großen Kasten, der an einem Ende in einen 
kreisförmigen Ausschnitt einen vierflügeligen Propeller mit elektrischem 
Antrieb hatte. Am anderen freien Ende war, wie dies BLACKMAN und 
Kwyicut abbilden, ein Metallrahmen angebracht, der nach den freien 
Seiten umgebogen war. Dieser Kasten gestattete in einem Abstand 
von 1 m vom Propeller eine Windgeschwindigkeit von durchschnittlich 
90 cm/Sek. zu erzeugen. Wir sind uns bewußt, daß ganz abgesehen von 
Stromschwankungen eine homogene Luftbewegung dadurch nicht er- 
reicht wird. Es ist das Schicksal aller Apparate, die Luft in Bewegung 
setzen, daß sie in diesem mehr oder weniger Wirbel erzeugen. Für die 
Natur gilt sicherlich das gleiche, was sich an dem Wirbeltanz der Blätter 
im Winde gut beobachten läßt). 


1) Am idealsten in dieser Hinsicht dürfte noch der Apparat sein, den Sıerr 
und Noack (12) benutzten, wenngleich er nur Kritiker bisher gefunden hat, 
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Mit einem Schalenkreuzanemometer!) wurden verschiedene Stellen 
im Windkasten auf ihre Windgeschwindigkeit gepriift, die vor allem mit 
zunehmendem Abstand vom Propeller abnahm. Aber selbst an Orten 
gleicher Entfernung vom Propeller zeigten sich kleine Unterschiede. 
Aus diesem Grunde wurden immer eine größere Anzahl von Versuchen 
gemacht und nach-jedem die Orte der Untersuchungsobjekte systema- 
tisch vertauscht. Wir glaubten auf diese Weise den individuellen 
Schwankungen am besten zu begegnen. 

Von allen unseren Versuchen muß gesagt werden, daß ihre Werte 
absolut unter sich nicht miteinander verglichen werden dürfen. Absolut 
vergleichbar sind nur Werte eines und desselben Versuches, weil bei 
diesem nur die Gewähr gegeben ist, daß die funktionierenden Faktoren 
einigermaßen konstant waren. Die Versuche dehnen sich über anderthalb 
Jahre aus. Während der Versuchszeit lief ein Thermo- und Hygrograph. 
Die Temperatur schwankte in der gesamten Versuchszeit zwischen 
13 und 20°. Größere Schwankungen während eines Versuches haben 
wir niemals beobachtet, die Feuchtigkeit war natürlich größeren Schwan- 
kungen unterworfen. Die relative Feuchtigkeit schwankte zwischen 
40 und 70 vH, während sie während eines Versuches ziemlich konstant 
war. Die Abweichungen betrugen + 5 vH. Der Transpirationsverlust 
wurde ausschließlich durch Wägen im mindesten bis zur zweiten Dezi- 


malen festgestellt. 
2. Versuche. 

Die ersten Versuche, die wir machten, bezogen sich auf freie Wasser- 
flächen. Wir haben diese, weil eine große Anzahl solcher Untersuchungen 
von verschiedenster Seite angestellt wurde und ihre Gesetzmäßigkeiten 
in verschiedener Weise auf Blätter angewandt wurden, zuerst vor- 
genommen. Eine Entscheidung darüber, inwieweit diese Gesetzmäßig- 
keiten bei der Transpiration der Blätter ihre Gültigkeit haben, läßt 
sich nur durch Ermittlung der Gesetze der Transpiration multiper- 
forater Septen gewinnen. Wir behandeln deshalb im zweiten Teil die 


SEEN EHRE EEE: 


die hauptsächlich bemängelten, daß er unbrauchbar wäre, weil Wirbel von 
bestimmter Anordnung unnatürliche Verhältnisse erzeugen. Diese Kritiker 
haben bisher allem Anschein nach übersehen, wie gering die hier verwendeten 
Windgeschwindigkeiten waren, die in den Versuchen nur 0,009 cm bzw. 0,0018 cm 
und 0,036 cm/Sek. betrugen. (Man vergleiche damit die obigen Angaben über 
Windstille!) Glaubt man, daß bei einer Wasserfläche, über die der Wind streicht, 
etwa weniger Wirbel vorhanden wären? Wir konnten hier einen ähnlichen Ap- 
parat nicht gebrauchen, weil bei ihm die Windgeschwindigkeiten zu gering sind. 

1) Das Schalenkreuzanemometer wurde uns von Herrn Professor SCHMAUSS 
in liebenswürdiger Weise zur Verfügung gestellt, wofür ihm auch an dieser Stelle 
unser herzlicher Dank ausgesprochen sein mag. 
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a) Versuche mit freien Wasserflächen. 

Da Water die Transpiration von Blättern mit der Transpiration 
von Pappdeckelstiicken vergleicht und die Physik beider als homolog 
betrachtet, so müssen wir zunächst über das relative Verhältnis von 
Pappdeckel und freier Wasserfläche unterrichtet sein. Dies läBt sich 
durch Versuche leicht entscheiden. 

Auf einer der beiden Schalen einer Wage wurde eine runde Blech- 
schale von einem Durchmesser von 44 mm so mit Wasser gefüllt, daß 
die Oberfläche kuppenförmig über den Rand ragte, auf die andere 
Wagschale eine andere, gleichgroße Blechschale, die einen mit Wasser 
getränkten Pappdeckel umhüllte. Die beiden Schalen wurden zu einem 
bestimmten Zeitpunkt ins Gleichgewicht gebracht und in einem wind- 
stillen Raum aufgestellt. Ihre stündlichen Transpirationswerte wurden 
verglichen. Ein Verlust auf einer Seite wird durch eine mit + versehene 
Zahl, die die Anzahl der auf dieser Wagschale aufzuleg ‘den mg 
angibt, angedeutet. 


Zeit: Pappdeckel: Wasserfläche: 
1 Stunde 0 0 
2. ” 0 0 
3 A 0 0 
4. ri 0 0 
5. ” + 20 
6. PR + 30 
LP ” + 30 
8. os + 40 
9. pat 0 0 
10. 2. + 20 
11. À + 5 
12. 0 0 0 
13. + + 5 
14. ” + 5 
15. on 0 0 
15,—22. „ + 75 
23. x + 80 


(Pappdeckel ausgetrocknet). 


Der Versuch wurde in gleicher Weise wiederholt, nur wurde eine 
quadratische Schale mit einer Seitenlänge von 53 mm verwandt. Die 
Wage stand nunmehr in der Mitte des oben beschriebenen Windkastens. 
Uber die beiden Flächen geht während des Versuches ein konstanter 
Windstrom. Die Ergebnisse waren folgende: 


Zeit: Pappdeckel: Wasserflache: 
1. Stunde 0 0 
2. > + 30 
3.—4. ;, + 90 
5. ar + 20 


D» + 10 
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Zeit: Pappdeckel: Wasserfläche : 
7. Stunde 0 0 
8. ” + 70 
9. ” + 25 


Es wurden noch weitere Versuche, bei denen die Höhe der freien 
Wasserfläche noch weiter variiert wurde, gemacht, die kein anderes 
Ergebnis hatten. Aus dem Versuche ergibt sich ohne allen Zweifel, 
daB ein Pappdeckel einer freien Wasserfläche gleichkommt. Die Schwan- 
kungen, die in den obigen Versuchen auftreten, sind regellos und auf 
die Hôhe des Wasserspiegels, auf sich ändernden Wassergehalt des 
Pappdeckels, auf Schwankungen der Windgeschwindigkeit und ähn- 
liches zurückzuführen!). Man darf also nicht, wie WALTER dies tun 
möchte, einen Pappdeckel mit einem Blatt ohne weiteres gleichstellen, 
wohl aber ist es statthaft, ihn mit einer freien Wasserfläche zu ver- 
gleichen. Dieses Ergebnis erlaubt uns Versuche über die Verdunstung 
einer freien Wasserfläche mit Pappdeckel anzustellen, die für viele 
Versuche viel bequemer sind, als mit Wasser gefüllte Schalen. 

Wir haben zunächst die Versuche von WALTER (16, Versuch 4 und 5, 
8.10 und 11) nachgemacht, wo er vier kreisférmige Pappstücke mit 
dem Durchmesser 10, 14,1, 17,3 und 20 cm, die in einem Flächenver- 
hältnis von 1:2:3:4 standen, verwendete. Diese wurden im Wind- 
kasten und in ruhiger Luft in verschiedener Lage aufgestellt. Das 
Mittel aus allen Versuchen ergibt für die Transpiration der vier 
kreisförmigen Scheiben folgendes Verhältnis: 

1 : 1,81 : 2,53 : 3,37, 
was mit den Resultaten von WALTER, der beispielsweise in einem 
Versuch das Verhältnis: 

1:1,82 : 2,56 : 3,26 
fand, sehr gut übereinstimmt. Die von Srere und Noack (12) benutzten 
drei Blechschalen (12, S. 479), die einen Durchmesser von 30, 42,5 und 
60 mm hatten, also in einem Flächenverhältnis von 1:2:4 standen, 
ergaben in Ruhe ein Verhältnis der Transpirationswerte von 1 : 1,8 : 3,18 
und im Wind ein solches von 1 : 1,48 : 2,8, was die obigen Ergebnisse 
bestätigt. Wir müssen uns klar darüber werden, welcher Wert solchen 
Zahlen beizumessen ist. 

Die Diffusion des Wasserdampfes findet bei den Blättern vornehm- 
lich durch die Spaltöffnunger. statt. Mag es auch einige Blätter geben, 
bei denen die kutikuläre Transpiration sehr groß ist, so ist doch bei 
der überwiegenden Mehrzahl die stomatäre ausschlaggebend. Für diese 
handelt es sich somit darum, klar zu erkennen, ob ein Blatt bzw. ein 


1) Es widerspricht durchaus nicht physikalischen Gesetzen, wenn der Papp- 
deckel infolge Oberflächenvergrößerung mehr transpiriert als eine gleichgroße 
Wasserfläche, 








Untersuchungen zur Physik der Transpiration. 121 


multiperforates Septum als ein einheitlich transpirierendes Gebilde auf- 
zufassen ist, das mehr oder weniger mit einer entsprechenden Wasser- 
fläche zu vergleichen ist, wie es WALTER versteht, der ohne Zweifel 
die Pappdeckeltranspiration den Blättern gleichstellen will, oder 
ob jede Spaltöffnung bzw. jede Pore eine für sich bestehende tran- 
spirierende Fläche vorstellt, ohne ihre Nachbarporen zu beeinflussen. 
Damit berühren wir die Kardinalfrage der Transpiration. 

Durch die theoretischen Überlegungen von JEFFREYS und GALLEN- 
KAMP ist der Gedanke in das Transpirationsproblem hineingetragen 
worden, daß bei bewegter Luft eine Absättigung derselben während des 
Darüberstreichens über die transpirierende Fläche an verschiedenen 
Stellen in verschiedenem Maße stattfindet, was bedingt, daß die Tran- 
spiration nicht mit der Fläche proportional gehen kann. Bewiesen 
dieses schon die Versuche mit den Pappdeckelscheiben und den kreis- 
runden, mit Wasser gefüllten Blechschalen, so läßt sich die Richtigkeit 
dieser Annahme noch deutlicher an rechteckigen Pappdeckeln demon- 
strieren. Daß die Absättigung der in einer Richtung bewegten Luft 
von der Länge der transpirierenden Fläche abhängt, ergibt sich aus der 
Abweichung von der Flächenproportionalität und aus der Tatsache, 
daß die Stellung der transpirierenden Fläche eine Rolle spielt. Hier- 
über stellten GALLENKAMP und WALTER bereits Versuche an. 

Die Beziehung, die bei dieser Erscheinung sich herausstellt, läßt 
sich (siehe die Erörterungen bei WALTER 16, S.18ff.) allgemein so 
ausdrücken, daß, wenn man die Seiten zweier Rechtecke a und b be- 
zeichnet, das eine Rechteck längs, das andere quer zur Windrichtung 
stellt, die dazu gehörenden Verdunstungsgrößen der Transpiration sich 
verhalten wie 

aVb : bVa. 

Bei zwei Pappstücken von der Größe 10 : 30 cm findet WALTER 
einen empirischen Wert der Verdunstungsgrößen im Mittel im gün- 
stigsten Falle wie 1:1,23. Die dazu gehörenden theoretischen Zahlen 
sind: 1:1,7. Es bleibt also der beobachtete Wert weit hinter dem 
theoretischen zurück, was WALTER auf Fehler in der Versuchsanordnung 
zurückführen will. Er schreibt (S. 25): „Bei einer Versuchsanstellung 
mit künstlichem Wind von konstanter Stärke in streng konstanter 
Richtung wird man dem theoretischen Wert vielleicht näher kommen.“ 
Verwirklicht sich diese Annahme, so müßten die Luftmengen, die vorne 
auf die transpirierende Fläche treten, Wassermoleküle aufnehmen und 
längs der ganzen Ausdehnung der Fläche weiter wandern, wobei sie 
dann immer weniger und weniger Wasserdampf aufzunehmen fähig 
wären, weil sie ja mehr und mehr gesättigt sind. Der oben angeführte 
theoretische Wert kann nur dann erreicht werden, wenn jedes Molekül 
der sich absättigenden Luft die ganze Länge der transpirierenden Fläche 
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überfliegt. Es muß sofort eine Abweichung von dem theoretischen Wert 
eintreten, wenn eine größere Zahl von Molekülen von ihrer geradlinigen 
Bahn abirrt. GALLENKAMP stellt einen Versuch an, bei dem er den 
Rand der Flächen mit Schutzleisten versieht, so daß ein Abirren ge- 
sättigter Luft und ein Einbruch ungesättigter von der Seite her nicht 
möglich war. In diesem Falle kam das theoretische Verhältnis besser 
zum Ausdruck. Andererseits wird das Abirren um so mehr eintreten, 
je schmäler die transpirierende Fläche ist, weil mit Schmälerwerden 
der Flächen bei gleichbleibender Länge das Abirren um so leichter wird. 
Diese Überlegung ließ sich durch Versuche bestätigen. 

Wir machten uns eine Serie von Pappdeckelstreifen, die alle 25 cm 
lang waren, deren Breite variierte. Es wurden von jeder Breite zwei 
Pappdeckelstreifen hergestellt, von denen der eine jeweils längs und 
der andere quer zur Windrichtung gestellt wurde. Die Streifen waren 
in eine Blechfassung eingelassen, so daß ihre Oberfläche mit dem Rande 
des Blechrahmens abschloß. 

Die Ergebnisse sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. In 
dieser sind in der zweiten Vertikalreihe die Breiten aufgezeichnet, die 
Länge ist immer 25 cm. In der dritten der theoretische Wert des 
Transpirationsverhältnisses, wie er sich aus der oberen Formel ergibt, 
wobei immer die größere Zahl dem quergestreiften Pappstreifen zuge- 
ordnet ist. Die vierte Vertikalreihe gibt das Verhältnis der empirischen 
Verdunstungswerte und die fünfte den Quotienten der theoretischen 
Werte zu den empirischem Werten von den quergestellten Stücken 
wieder. 








Tabelle 1. 

Breite Theoretisches Verhältnis | Empirisches — = th Verh. 

der transpiratorischen d ira! n zn 

cm Werte = — te . Emp. Verh. 
1 10 1: 1,58 1 : 1,08 1,5 
2 5 1: 2,21 1:1,23 1,8 
3 2 1: 3,5 1:1,40 2,5 
4 1 1: 5,0 1 : 1,44 3,6 
5 0,5 1: 7,1 1:1,55 4,5 
6 0,4 1: 7,9 1 :1,51 5,2 
7 0,3 1: 9,1 1 :1,58 5,7 
8 0,2 1:11,8 1: 1,48 7,9 
9 0,1 1: 15,8 1: 1,59 9,9 














Die Zahlen der Tabelle zeigen, wie stark die Abweichung des em- 
pirischen Wertes von dem theoretischen ist, und daß sie tatsächlich um 
so größer wird, je schmäler der Streifen ist. Der Quotient der fünften 
Vertikalreihe, der im gedachten Idealfalle gleich 1 sein müßte, wächst 
mit abnehmender Breite ungeheuer an. 
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Noch deutlicher wirdes, wenn wir die Verhältnisse graphisch darstellen 
(Abb. 1). Auf der Abszisse sind die Langen der Streifen in Zentimetern, 
auf der zugehôrigen Ordinate die relativen Transpirationswerte des 
quergestellten Stiickes der empirischen und theoretischen Befunde 
abgetragen. Nur wenn Lange gleich Breite ist, wird der verlangte 
Wert erreicht, in allen anderen Fallen weichen die beiden Kurven 
stark voneinander ab, besonders im Anfang, wo die Streifen schmal 
sind. Während die empirische Kurve von dem Punkte, wo a gleich 6 
ist, nur ganz schwach ansteigt, ist die Abweichung der theoretischen 
Kurve weniger stark, um dann stärker und stärker zu werden. Die 
graphische Darstellung zeigt, welch eine geringe Rolle Längs- und 

Querstellung hat. 

Die vorhergehenden Untersuchungen zeigen auch, 
warum der Exponent bisher niemals gleich 1,5 ge- 
funden wird, sondern daB er sich der 2, d.h. der 
Flache nähert. Die Absättigung geht nicht nach dem 
Exponenten 1,5 vor sich infolge Abirrens der Molekiile 
von der geraden Bahn, was JEFFREYs’ theoretische 
Überlegungen voraussetzen. 

















cm 
Abb. 1. 


Diese Versuche und Überlegungen lassen für die Blätter eine wichtige 
Schlußfolgerung zu. WALTER greift das oft erörterte Problem der Be- 
deutung der Blattform für die Transpiration wieder auf und vertritt 
die Meinung, daß auch in bewegter Luft die Form eine Rolle spielen 
könnte. Er denkt dabei an ein relativ'rundes Blatt einer Zitterpappel 
und ein schmales einer Weide, wobei das an der Oberfläche gleich große, 
aber schmälere Blatt der Weide unter Umständen weniger transpirieren 
kann als das Pappelblatt, während in ruhiger Luft dieses Verhältnis 
umgekehrt liegen müßte. Unsere Ausführungen zeigen, daß bei der 
sicherlich überall vorhandenen Wirbelbewegung der Luft, die beim 
Auftreffen auf einen beblätterten Baum entstehen und bei dem Schwan- 
ken der Blätter im Winde solche Überlegungen, wie WALTER sie anstellt, 
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nicht in Frage kommen. Wenn wir mit WALTER einmal annehmen, 
daB transpirierende Blatter mit Pappdeckelstreifen zu vergleichen sind, 
so ist seine Uberlegung schon aus solchen Gründen hinfällig. Also 
auch, wenn die kutikulüre Transpiration ausschlaggebend ins Gewicht 
zu ziehen wäre, spielt die Gestalt des Blattes und seine Stellung zum 
Wind keine wesentliche Rolle. Bei den langgestreckten Grasblättern, 
wo man am allerbesten an solche Vorgänge denken könnte, wo Verhält- 
nisse von Länge zur Breite, wie 25 : 1 keine Seltenheiten sind, sind die 
Abweichungen schon so groß, daß die Form des Blattes keine Rolle 
mehr spielt. Es ist vor allem dabei zu bedenken, daß die obigen Ver- 
suche im Windkasten gemacht wurden, wo doch noch einigermaßen 
konstante Windverhältnisse herrschten und die Streifen fest lagen, 
während die schaukelnden Grasblätter in der Natur niemals solche 
günstige Verhältnisse haben. Der außerordentlichen Schmalheit der 
transpirierenden von xeromorphen Pflanzen (Festuca ovina, 
Usnea barbata, Tillandsia u. a.) kann man also in dieser Hinsicht keine 
Bedeutung beilegen. 

Zeigen diese Versuche, wie wenig die theoretischen Überlegungen 
von JEFFREYS und GALLENKAMP für die Transpiration unter natürlichen 
Verhältnissen anzuwenden sind, so werden die weiteren Versuche dies 
noch deutlicher ergeben. 

Wir bleiben zunächst bei dem gleichen Versuch, in welchem Papp- 
deckelstücke (30 : 10 cm) quer und längs zur Windrichtung aufgestellt 
wurden. Die Pappdeckelstücke wurden, wie in den vorigen und den 
folgenden Versuchen ringsherum mit dickem Schellack bestrichen, nur 
die transpirierende Fläche war frei. Die Größe der Pappdeckelstücke 
war die gleiche, wie sie WALTER in seinen entsprechenden Versuchen 
(16, Versuch 13—16, S.23ff.) verwandte. Die Verhältniszahlen der 
Transpirationswerte unserer Versuche waren die folgenden, wobei die 
höhere die Transpirationszahl des quergestellten Stückes war: 


im Winde in der ersten halben Stunde 1:1,5 
” ” » » zweiten ” 99 1 : 1,46 
” ” » » dritten ” ” 1 H 1,30 
” LEA ” vierten „ „ 1 : 1,44 
in Ruhe » » fünften „ me 1:1 
im Winde ,, ,, sechsten ,, »  1:1,40, 


Die von uns ermittelten Werte liegen höher als die von WALTER, 
was anzeigen dürfte, daß die von uns verwandte Windeinrichtung eine 
bessere, jedenfalls den JErFREYSschen Bedingungen entsprechendere 
war. Sobald der Wind abgestellt wurde, ist das Verhältnis des quer- und 
längsgestellten Streifens 1 : 1, was man von vornherein annehmen durfte. 
Wurde in der nächsten halben Stunde der Wind wieder angestellt, so 
war das alte, vorher festgestellte Verhältnis wieder da. Der über die 
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Pappdeckel streichende Wind sättigt sich, wie die Versuche lehren, 
in der Längs- und Querrichtung der Streifen verschieden stark ab, 
und zwar ist die Absättigung wegen des gréBeren Weges des Windes 
über den Pappdeckeln bei dem längs zur Windrichtung orientierten, 
stets stärker als bei dem quergelegten Stück. Wie nun im einzelnen 
die Absättigung bei quer- und längsgestellten Streifen vor sich geht, 
dariiber sollen die folgenden Versuche Aufschlu8 geben. 

Wir zerschneiden das im vorigen Versuche verwandte Stiick 
(10 : 30 cm) in sechs Teile, von denen also jedes ein Ausmaß von 5 : 10 cm 
hat. Auch hier waren, wie immer, alle Seiten mit Ausnahme der, die 
zu transpirieren hatte, mit Schellack bestrichen. Diese einzelnen Stiicke 
werden eng aneinander gelegt, so daB sie in dieser Anordnung dem un- 
zerschnittenen Stiick gleich sind. Alle sechs Stiicke werden nach jeder 
Stunde gewogen. Nach jeder Wagung wurde die Stelle eines jeden 
Stückes verändert, so daß z. B. das in der ersten Stunde an erster Stelle 
gelegene Stück in der zweiten an zweiter Stelle usw. lag. Somit war 
für keines eine bevorzugte Lage gegeben. Der Gewichtsverlust in g 
war bei den einzelnen Stücken der in der Tab. 2 angegebene. 























Tabelle 2. 
1. Stelle 2. Stelle 3. Stelle 4, Stelle 5. Stelle | 6. Stelle 
1. 1/, Stunde 0,61 0,49 0,43 0,50 0,50 0,50 
2 Pr 0,61 0,41 0,36 0,34 0,32 0,38 
3. pr 0,48 0,23 0,31 0,28 0,29 0,34 
4 es 0,53 0,47 0,47 0,46 0,47 0,42 
5. = 0,46 0,42 0,41 0,42 0,40 0,46 
Durchschnittswert | 0,54 0,41 0,40 0,40 0,40 0,42 








Bei allen Wägungen hatte das erste Stück den größten Gewichts- 
verlust, bei der letzten Wägung zeigt sich dieses nicht mehr so deut- 
lich, weil hier die Pappdeckel Austrocknungserscheinungen zeigen. 
Aus diesem Grunde wurde auch eine sechste Wägung nicht durchge- 
führt. Am deutlichsten wird das Ergebnis, wenn wir den Durchschnitts- 
wert der fünf Wägungen betrachten. Das dem Winde zuerst ausge- 
setzte Stück hat einen Transpirationsverlust, der 35 vH höher ist als 
die folgenden. Die nächsten Werte unterscheiden sich kaum. Bei 
dem ersten und letzten Stück, das ebenfalls einen erhöhten Wert 
zeigt, könnten Randstrahlen mitwirken. Wir beobachten also auch 
im Winde eine Wirkung, die naturgemäß nur bei dem letzten Stück 
in die Erscheinung treten kann, während sie bei den mittleren 
Stücken, die ja nur zwei Schmalseiten mit Randstrahlenwirkung 
haben, nur sehr wenig in Frage kommen. 
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Die Versuche sind, da die einzelnen, zum Versuche verwandten 
Pappdeckel nicht in bezug auf Größe und Quellungszustand völlig 
gleich sein können, verhältnismäßig rohe, so daß nur durch eine große 
Anzahl in der gleichen Weise angestellter Versuche etwas Genaueres 
ausgesagt werden kann. Wir haben, um über diese wichtige Frage 
doch einigermaßen Aufschluß zu bekommen, vier Versuche der gleichen 
Art, wie er oben beschrieben wurde, gemacht. Diese hatten an den 
sechsverschiedenen Stellen die folgenden Transpirationswerte, wobei 
die Windrichtung von links nach rechts zu denken ist. 

0,55 040 039 0,38 036 0,38 g. 

Hier ist der Sprung vom 1. zum 2. Stück derselbe, während die 
folgenden Transpirationswerte ein kontinuierliches, aber sehr schwaches 
Fallen zeigen. Der letzte Wert liegt, wie im letzten Versuch, etwas 
höher als die vorhergehenden, was, wie gesagt, auf eine Wirkung der 
Randstrahlen hindeutet. Wir sehr Randstrahlenwirkung bei solchen 
Pappdeckelstücken in Betracht zu ziehen ist, können die folgenden 
Versuche zeigen, wo die Transpiration solcher Stücke in Ruhe unter- 
sucht wurde. 

Vier gleich große Stücke 5 : 10 cm werden, wie im vorigen Versuch, 
zu einem einheitlichen Stück aneinandergelegt und an einen ruhigen 
Platz aufgestellt. Abgewogen wurde zweimal nach je 3 Stunden. Das 
Ergebnis ist das folgende: 


1. 2. 3. 4, Stelle 
1.—3. Stunde. . . . . . . . . . . . 0,90 0,65 0,70 0,84 
Bi Von eich ee 0,71 0,64 0,62 0,75 


Durchschnittswert aus 1.—6. Stunde . 0,80 0,64 0,66 0,79 


Die Transpirationswerte der beiden äußeren Stücke liegen etwa 
25 vH höher als die der mittleren, was einzig und allein auf Rand- 
strahlwirkung zurückzuführen ist. 

Zu gleicher Zeit wurden, wie in obigem Versuch, 4 gleich große Papp- 
deckelstücke (5 : 10 cm) im Versuch a je 21/, cm, im Versuch b vier 
andere Stücke je 5 cm voneinander gerückt. Ihre Verdunstung ist in 
derselben Zeit: 


Versuch a 
. 2. 3. 4, Stelle 
DATEN NEIN, 0,81 0,91 0,98 0,88 
dm ess is x 0 0,75 0,79 0,79 0,82 
Durchschnittswert aus 1.—6. Stunde . 0,78 0,85 0,88 0,85 
Versuch b. 
1. 2. 3. 4, Stelle 
à we hee 1,12 1,04 1,01 1,00 
De a a es «so 1,09 1,14 1,02 1,03 


Durchechnittswert aus 1,—6, Stunde . 1,10 1,09 1,01 1,01 
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Die Bevorzugung des ersten und letzten Stückes in der Größe der 
Transpirstion ist in beiden Versuchen nicht mehr zu sehen. Die Tran- 
spirationswerte sind im letzten Versuch b bei allen Stücken größer als 
die in ~ und diese sind größer als die im vorigen Versuch, wo die Papp- 
dec'elstücke eng aneinander lagen. Der erste Wert im Versuch a liegt 
ohne allen Zweifel zu tief, was auf irgendeinem Versuchsfehler beruht, 
wie überhaupt die Versuchsanordnung eine sehr rohe ist, die deshalb 
auch keine genaueren Ableitungen zu machen erlaubt. Die Gesamt- 
werte der vier Teilstücke steigen von 2,89 im ersten auf 3,36 im Ver- 
such a, auf 4,21 g im Versuch h. 

Nach diesen Erkenntnissen war es von Interesse, die Transpirations- 
verhältnisse bei quer und längs zur Windrichtung gestellten Stücken 
differenziert zu untersuchen, wobei ein Stück (30:10 em) in sechs 
Stücke ‘(5 : 10 cm) aufgeteilt wird, ohne die einzelnen Stücke aus- 
einander zu rücken. 

Sechs solcher Pappdeckelstücke werden einmal quer und einmal 
längs eng aneinander gefügt, zeitlich nebeneinander im Windkasten dem 
Wind ausgesetzt. Die Stücke wurden systematisch dabei ausgewechselt. 


Versuch a quer gestellt: 


1. 2. 3. 4. 5. 6 Stelle 
1. halbe Stunde 0,60 0,60 0,59 0,58 0,61 0,57 g 
2 és 0,52 0,47 0,41 0,44 0,47 0,47 g 
= be 0,48 0,49 0,46 0,57 0,46 0,45 g 


Durchschnit 0,53 0,52 0,49 0,50 0,51 0,50 g 


Versuch b längs gestellt: 
1. 2. 3. 4. 5. 6, Stelle 
1. halbe Stunde 0,52 0,36 0,33 0,34 0,32 0,32 g 
2, 99 0,50 0,36 0,31 0,28 0,30 0,34 g 
Durchschnitt 0,51 0,36 0,32 0,31 0,31 0,33 g 

Sind wie im Versuch b die Stücke längs orientiert, so finden wir 
den bereits oben festgestellten Abfall und das schwache Ansteigen für 
das letzte Teilstück. Die Teilstücke des quer orientierten Gesamt- 
stückes weichen in ihren Transpirationswerten wenig voneinander ab. 
Die Randstrahlenwirkung der beiden zu äußerst liegenden Teilstücke 
kommt bei dieser Versuchsanordnung bei der so geringen Zahl der 
Versuche nicht deutlich heraus. 

Unsere bisherigen Versuche bezogen sich durchwegs auf größere 
Pappdeckelstücke. Wir haben aber oben darauf hingewiesen, daß bei 
Blättern nicht die Transpiration freier Wasserflächen gelten muß, da 
wir doch hier Gebilde haben, deren Oberfläche eine Membran mit feinen 
Poren vorstellt. Der Hauptanteil an der Transpiration kommt sicher- 
lich den Poren zu. Jedenfalls müssen wir sie zunächst berücksichtigen. 
Wichtig ist es für uns darum, die Verdunstung kleiner Flächen kennen- 
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zulernen, denn wir wissen, daß das, was für große Flächen gilt, nicht fiir 

kleine zu gelten braucht. Dieser Gedanke ist in den letzten Arbeiten 

über Transpiration fast vergessen worden. Wir haben die Differen- 

zierungsmethode der Transpiration infolgedessen auf kleine, runde 

Pappdeckelscheiben ausgedehnt, um so den bei Pflanzen geltenden Tran- 
irati hältni äherzul 


Wir ließen uns aus grauer Pappe von 5 mm Dicke einige hundert 
kleine, kreisrunde Stücke ausstanzen. Diese ließen wir zunächst quellen 
und bestrichen sie nach ihrer Quellung auf der Unterseite und am 
Rande mit dickflüssigem Schellack, so daß nur die obere Seite frei blieb. 
Sobald der Schellack trocken war, wurden sie wieder in Wasser gelegt 
und nun zum Versuch verwandt. Dabei wurden natürlich alle, die wäh- 
rend dieser Behandlung Schäden erlitten hatten, nicht benutzt. 

Wir ordneten diese Scheibchen in verschiedener Weise an, wofür 

AMMARTaD die Abb. 2—5 einige Beispiele geben. Um die Werte 
| der Transpiration festzustellen, wurden nun zuein- 
ander gehörige Längs- bzw. Querreihen in bezug 
auf die Windrichtung abgewogen, die immer eine 
bestimmte gleiche Anzahl Scheibchen zählten. 

200 Scheibehen wurden in 10 Querreihen zum 
Winde zu je 20 Scheibchen eng aneinander gesetzt, 
wie es die Abb. 2 zeigt. Die Windrichtung ist durch 
den Pfeil angedeutet. In der Abbildung sind die 
b Scheibchen nur an einer Stelle eingezeichnet, die 

Abb. 2. einzelnen gestrichelt gezeichneten Reihen sind mit 
solchen Scheibehen bedeckt zu denken und ent- 

sprechend in der Zeichnungzu ergänzen. Zu Beginn des Versuches wurden 
die ersten 20 aus dem Wasser genommenen und mit Filtrierpapier gut 
abgetrockneten Scheibchen auf einer kleinen Glasplatte auf einer analy- 
tischen Wage gewogen und dann auf eine Glasplatte, die im Wind- 
kasten lag und unter der sich ein Bogen Millimeterpapier befand, in 
Querreihen (zum Wind) angeordnet. Ebenso verfuhren wir mit der 
Aufstellung der 2., 3.... bis 10. Reihe. Da wir zu zweien den Versuch 
machten, ließen sich diese verschiedenen Manipulationen in etwa 
10 Minuten erledigen. Nach einer bestimmten Zeit wurden die ein- 
zelnen Querreihen wieder abgehoben, wobei wie vorher das Gewicht 
der ersten Reihe zuerst bestimmt wurde. Somit waren alle Reihen 
gleiche Zeit dem Winde ausgesetzt. Allerdings entsteht beim Wegneh- 
men der Reihen ein kleiner Fehler, indem ja jetzt jede für die Zeit des 
Abwiegens der vorhergehenden erste wird, was nicht sein sollte. Dieser 
Fehler ist aber so gering, daß wir ihn vernachlässigen dürfen. Die 
einzelnen Wägungen der Querreihen hatten folgenden Transpirations- 
verlust in Milligramm: 
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dc cdi bis re 16 1: M Reihe 

1. Stunde 751 705 678 678 653 645 639 613 616 703 

u — 474 400 430 415 424 436 396 380 395 425 

Durchschnitt 612 552 554 546 538 540 517 496 505 564 

Wir finden einen kontinuierlichen Abfall in den Transpirations- 
werten. Die größten Zahlen liegen am Anfang, und zwar ist auch hier, 
wie wir bei den Pappdeckelstücken des Versuches auf S. 125 fanden, 
der Abfall zwischen der 1. und 2. Reihe am größten. In dem Versuch 
auf S. 125 war das Pappdeckelstück 5 cm lang in bezug auf die Wind- 
richtung. Hier handelt es sich um 1 cm große Stücke. Wir sehen daraus, 
daß die nach JEFFREYS und GALLENKAMP zu fordernde Absättigung 
sehr bald eintritt, und daß die nächsten Reihen nur wenig sich vonein- 
ander unterscheiden. Der leichte Anstieg in der letzten Reihe stimmt 
mit unseren früheren Erfahrungen überein und bestätigt unsere bei 
den Pappdeckelstücken gemachte Annahme, daß auch im Wind 
Randstrahlenwirkungen im Spiele sind. 

Nunmehr wurden die Scheibchen 1 cm in den Quer- und Längs- 
reihen auseinander geriickt. Wir machten im ganzen drei Versuche. 
Im ersten standen die Scheibchen wie im vorigen frei auf der Glasplatte 
und es wurde mit der Versuchsanstellung im übrigen genau so verfahren. 
Die Querreihen waren diesmal 11 und sie enthielten nur je 10 Scheibchen. 
Beim zweiten Versuch (Versuch b) waren die Scheibchen in einem 
entsprechend durchlécherten Pappdeckel, dessen Oberflache mit Schel- 
lack bestrichen war, so eingelassen, daB die transpirierenden Flächen 
der Scheibchen in einer Ebene mit diesem Pappdeckel lagen. Im dritten 
Versuch schlieBlich waren sie in denselben Pappdeckel so eingesenkt, 
daB die Scheibchen jetzt 2—3 mm unter der Pappdeckeloberfläche sich 
befanden. Die folgenden Zahlen geben die Gewichtsverluste, welche 
nach 1 Stunde festgestellt wurden, in mg wieder. 

BK. À bom BD & Th a 0 : 10, IE Balke 
Versuch a) Scheibchen 

erhoben . . . . . 545 450 395 355 350 350 320 320 360 350 355 
Versuch b) Scheibchen 

eben liegend . . . 345 330 310 300 285 290 285 260 270 265 275 
Versuch c) Scheibchen 

eingesenkt . . . . 330 280 265 235 235 250 225 205 215 210 215 

Diese drei Versuche wurden an einem Tage mit denselben Scheibchen 
gemacht, wo die Verdunstungsverhältnisse ziemlich gleich waren, so 
daB sie in ihren absoluten Werten miteinander zu vergleichen sind. 
Jeder Versuch dauerte 1 Stunde. Die Gesamtverdunstung ist am 
stärksten bei den Scheibchen, die erhoben waren und betrug im Ver- 
such a 4150 mg, bei den in einer Ebene liegenden 3215 und bei den 
eingesenkten 2665 mg. Dasselbe Abfallen der Werte zeigt deutlich 
auch der Vergleich jeder einzelnen Reihe der drei Versuche. 

Planta Bd. 3. 9 
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Abgesehen von diesem Ergebnis zeigen, was uns jetzt hier mehr 
interessiert, die einzelnen Reihen eines Versuches wiederum den bereits 
festgestellten Abfall von links nach rechts in den ersten Werten. Dies 
läßt erkennen, daß auch hier, wo die Scheibchen 1 cm voneinander ent- 
fernt sind, die Absättigung der Luft lings der Windrichtung abnimmt. 
Sie nimmt in den drei Versuchen verschieden stark ab. Man möchte 
fast glauben, daB hier ganz bestimmte Beziehungen zwischen der ge- 
samten Transpirationsmenge und ihrem Abfall lings der Windrichtung 
bestehen. Unsere Versuchsanordnung ist aber fiir die Feststellung 

solcher Feinheiten viel 

PR | zu roh. 

M1 1! Haben wir bei Ent- 
| fernung der Scheiben von 
1j je lem unzweifelhaft 
eine gesetzmäßige Be- 
einflussung, s0 sollen die 
nächsten Versuche zu 
entscheiden versuchen, 
wie stark diese ungefähr 
= ist. 
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Die Scheibchen wer- 
den jetzt zusammen, wie 
dies die Abb. 3 zeigt, 
wo auch die Abstände 
der einzelnen Reihen 
eingetragen sind, dem 
Winde ausgesetzt. Die 
einzelnen Scheibchen 
einer Reihe sind auch in 

2 3 # 5 6cm diesem Versuch je 1 cm 
un voneinander entfernt. 
Der Pfeil gibt immer 
die Richtung des Windes an. Wir fanden für die einzelnen Reihen nach 
1 Stunde folgenden Transpirationsverlust in mg: 
77 = a aap - 8. 9. 10. 11. Reihe!) 
946 735 815 860 880 850 685 910 620 610 895 
u [ a —- —— 


Die Ergebnisse bestätigen das, was man nach den bisher gemachten 
Erfahrungen sagen kann. Die 1. Reihe zeigt den höchsten Wert und 
die direkt dahinter liegende fallt stark ab. Die 3. Reihe ist von diesen 
beiden 1 cm entfernt; man sieht, daB diese Entfernung geniigt, um den 
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1) Die Klammern unter den Zahlen zeigen an, daß diese Reihen zusammen- 
gehören, wie es die Abb. 3 andeutet, 
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Transpirationswert wieder zu erhôhen. Der Abfall zwischen der 1. 
und 3. Reihe ist hier ebenso groß wie im Versuch a auf 8.129. Die 
Reihe 4 ist 2 cm von der 3. entfernt und zeigt entsprechend einen höheren 
Transpirationswert. Dasselbe gilt für die Reihe 5, die sich schon stark 
wieder dem Maximalwert genähert hat. Wenn nun jetzt bei Reihe 6 
und 7 zwei solcher wieder aneinander gerückt sind, so fällt absolut 
betrachtet die Transpiration beider ab, während andererseits die Tran- 
spiration der 7. geringer als die der 6. ist, Reihe 8 ist weitere 5 cm 
von der vorhergehenden entfernt. Ihr Verhalten ist ein ähnliches, 
der Wert der Reihe 8 liegt verhältnismäßig hoch, was anzeigen kann, 
daß für die 8. Reihe dieselbe Luft mit demselben Dampfdruckdefizit 
wie bei der 1. Reihe zur Verfügung steht. Die Reihen 9 und 10 lassen 
den zu erwartenden Abfall erkennen. Die Reihe 11 besitzt wieder, 
wie es sein muß, einen höheren Wert. 
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5, 55. 


Abb. 4, 


Die Versuchsanordnung ergibt, so roh sie erscheinen mag, sehr 
brauchbare Ergebnisse. Wiederholungen der Versuche ergaben immer 
das gleiche Bild. 

Nachdem wir nun die Absättigung der Luft längs der Windrichtung 
kennengelernt, miissen wir weiter zu erfahren versuchen, wie sich die 
Scheibchen nach der Seite hin beeinflussen, um zu sehen, wie der 
Streuungsbereich der Transpiration nach der Seite hin zu bewerten ist. 

Die Scheibchen wurden nun in einer Anordnung, wie es die Abb. 4 
zeigt, auf die Glasplatte am Boden des Windkastens aufgestellt. In 
diesem und dem nächsten Versuch sind die Scheibehen einer Reihe 
wieder eng aneinandergefügt. Wir erhielten für die einzelnen Reihen 
nach 1 Stunde folgende Transpirationsverluste in mg: 


L. ae oe 2,81 à ‘dp 8 9 10. 11, Reihe 
605 460 330 460 605 480 320 330 465 525 495, 


oe — 
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Die beiden allein liegenden Reihen 1 und 5 haben wieder den maxi- 
malen Wert der Transpiration. Die Reihen, welche zu einer Gruppe 
von dreien, wie Reihe 2, 3 und 4, oder zu vieren, wie Reihe 6, 7, 8 und 9, 

sind, zeigen in den Reihen, die in der Mitte liegen, 
durchwegs niedere Werte wie die Randreihen, was deutlich eine Beein- 
flussung nach der Seite hin im Winde beweist. Wir verweisen hier auf 
unsere Versuche mit Pappdeckelstreifen auf S. 126, wo dieser Gedanke 
bereits ausgesprochen war. Wenn nur zwei Reihen aneinandergefügt 
sind, wie bei Reihe 10 und 11, so sind die beiden Werte, so wie es sein 
muß, ungefähr gleiche. Betrachten wir die Gruppen als einheitlich 
transpirierende Flächen, so kommt der ersten aus zwei bestehenden 
der größte Wert pro Reihe, nämlich 510 zu, der zweiten aus drei Reihen 
bestehenden Gruppe der Wert 417 und der dritten Gruppe mit vier 
Reihen 399 pro Reihe zu. Wir sehen, wie sehr seitliche Randwirkung 
und Absättigung den Wert herabdrücken. 
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Die Reihen der Reihengruppen werden immer mehr auseinander- 
gerückt, wie dies die Abb. 5 zeigt. Wir erhalten bei einer solchen An- 
ordnung in 1 Stunde folgende Transpirationsverluste in mg. 

LS a HE A oe aS 
600 550 425 510 590 565 580 635 615 605 605 


1/, em lem 2 em 


Der maximale Wert liegt, wie die isoliert liegenden Reihen 1 und 11 
zeigen, bei 600. Die drei Reihengruppen zeigen in dem Wert der mitt- 
leren Reihen einen ganz verschieden starken Abfall, wie es sein muß. 
Liegen die Reihen nur !/, cm auseinander, so ist der Einfluß der Rand- 
wirkung sehr groß, aber schon bei 2 cm ist er fast ganz beseitigt. 

Derselbe Versuch wurde in Ruhe gemacht. Die Anordnung war 
ähnlich wie in dem vorigen Versuch und wie sie durch die Abb. 5 ver- 
deutlicht ist, nur mit dem Unterschied, daß die Reihengruppe Reihe 8, 
9 und 10 von der Gruppe Reihe 5, 6, 7 diesmal 6 cm Abstand hatte. 








Untersuchungen zur Physik der Transpiration. 133 


Die Reihe 11 wurde ganz gesondert von den übrigen Scheibchen auf 
der Glasplatte aufgestellt und die einzelnen Scheibchen dieser Reihe 
waren im Gegensatz zu den Scheibchen der übrigen Reihen je 1 em von- 
einander entfernt. Die gefundencn Transpirationswerte sind die fol- 
genden: 

A 2. 3. 4, 5. 6. ” 8. 9. 10. 11. Reihe 

305 200 155 205 205 150 220 225 215 240 435 


1/, cm 1 cm 2 em 


Die gleichen Gesetzmäßigkeiten, die für Wind Gültigkeit hatten, 
treten auch hier hervor. Hier ist ein Einfluß bei einer Entfernung der 
Beihen von 2 cm noch zu erkennen, während im Wind in diesem Falle 
keiner mehr zu sehen war. Sehr schön tritt die Beeinflussung auch her- 
vor durch einen Vergleich der Reihen 11 und 1, die sich, wie gesagt, 
dadurch voneinander unterscheiden, daß bei der Reihe 11 die Scheibehen 
1 cm voneinander entfernt lagen, während sie sich bei der Reihe 1 
dicht aneinander reihten. 

Es lassen sich diese Versuche noch in der verschiedensten Weise 
variieren, doch dürfte dadurch für unsere Problemstellung augenblicklich 
nichts gewonnen sein. 





b) Versuche mit perforierten Membranen. 


Wie wir oben gesagt haben, ist die Transpiration lebender Blätter 
nicht ohne weiteres mit der Transpiration von freien Wasserflächen zu 
vergleichen. Bei Blättern liegt ein Gebilde vor, dessen Oberfläche von 
feinen Poren, den Spaltöffnungen, durchsetzt ist, so daß eine Unter- 
suchung über die Transpiration durch multiperforate Septen notwendig 
ist. Hier können, was zu wenig beachtet ist, ganz andere Gesetzmäßig- 
keiten vorliegen wie bei freien Wasserflächen und bei mit diesen gleich- 
zusetzenden Gebilden, wie Pappdeckeln, Gips- und Tonmodellen usw. 

Die letzten Versuche, in denen kleine transpirierende Flächen zu 
gewissen Gruppen zusammengestellt waren, was eine Differenziation 
der Transpiration ermöglichte, leiteten uns bereits zu Verhältnissen 
über, die man möglicherweise schon mit Spaltöffnungen vergleichen 
kann. Wir wollen in den nächsten Versuchen Membranen benutzen, 
die wir mit Löchern durchsetzen. Wir verfuhren hier in ganz ähnlicher 
Weise wie vorher. Wir gingen von größeren Membranen mit verhältnis- 
mäßig großen Poren aus und ließen mit den Membranen die Poren 
immer kleiner werden, um so den die Botaniker interessierenden Verhält- 
nissen immer näherzukommen. 

Der Zweck der zunächst folgenden Versuche war, der für Blätter 
so äußerst wichtigen Frage näherzukommen, ob porentragende Flächen 
eine Transpiration haben, die der Fläche proportional, geht oder ob die 
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Uberlegungen von JEFFREYS und GALLENKAMP auch für solche Gebilde 
gelten. Es wäre möglich, daß der über solche Flächen streichende Wind 
sich in gleicher Weise mit Wasserdampf aus den Poren sättigt, wie wenn 
er über eine freie Wasserfläche striche oder es ist die Transpiration, 
die Summe der Transpiration der in der Fläche liegenden Poren, deren 
Größe zu bestimmen wäre. Ist das letztere der Fall, so ist einzig und 
allein für solche Gebilde die Flächenproportionalität ausschlaggebend 
und die Transpirationsgröße ist von der Intensität der Verdunstung 
der Poren abhängig. Ist die erste Möglichkeit verwirklicht, so dürfen 
wir porentragende Gebilde, also auch Spaltöffnungen führende Blätter 
mit freien Wasserflächen vergleichen, wie dies STILES und WALTER 
wollen. Wir werden zeigen, daß die letzte Auffassung ganz unhaltbar 
ist. Bei diesen Überlegungen ist selbstverständlich kutikuläre Tran- 
spiration ganz außer acht gelassen. 

Die ersten Versuche, die wir hier wiedergeben, wurden mit Papp- 
deckelstücken gemacht, die oben mit Millimeterpapier überspannt. 
wurden, in das runde Löcher von bestimmter Größe gestanzt waren. 
Im einzelnen wurde bei der Versuchsanordnung folgendermaßen ver- 
fahren. Das Millimeterpapier wurde, bevor die Löcher ausgestanzt 
wurden, mit Schellack dick überstrichen, ebenso wurde der gequollene 
Pappdeckel an allen Seiten, außer der, über welche das Millimeterpapier 
gespannt wurde, präpariert. Die Dicke des Millimeterpapiers betrug 
0,11 mm. 

Wir vergleichen zwei solcher Pappdeckel von der Größe 10,5 x 10,5 
und 16,5 x 16,5 cm. Die Poren haben einen Durchmesser von 2 mm 
und sind immer 18 mm voneinander entfernt. Das kleine Pappdeckel- 
stück trägt 36 Poren, die in einem Quadrat liegen, das größere 81, die 
ebenso angeordnet sind. Das Verhältnis der Zahl der Poren und damit 
auch der Oberfläche der gesamten Porenflächen beträgt 1 : 2,25. Wenn 
wie in unserem Falle die Poren in gleicher Weise angeordnet sind, so 
muß auch das Verhältnis der porentragenden Flächen natürlich dasselbe 
sein. Wir fanden, wenn solche mit Wasser getränkte Pappdeckelstücke 
dem Winde ausgesetzt waren, in zwei aufeinander folgenden Versuchen 
folgende Verhältniszahlen der Transpirationsmengen zwischen großem 
und kleinem Pappdeckel. 


Versuch 1. Versuch 2. 
Verhältnis der Verhältnis der 
Zeit Transpiration Zeit Transpiration 
11001280 1: 2,18 _ 900 930 1 : 2,04 
1230 100 1 : 2,06 930_— 1000 1 :2,11 
100 400 1 : 2,04 10001030 1 : 2,17 
400__ 730 1: 2,10 10301700 1 : 2,05 
730_— 100 1 : 2,05 1100] 130 1 : 2,35 
100— 700 1 : 2,24 
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Der Durchschnitt des ersten Versuches ergibt ein Verhältnis von 
1: 2,11, der des zweiten ein solches von 1:2,14. Wurden die Papp- 
deckelstiicke im Windkasten gelassen, aber der Windmotor abgestellt, 
so daB sie nun in Ruhe waren, so wurde das Verhältnis auf 1 : 2,0 her- 
abgedriickt, was zu erwarten war. 

Wenn wir in der bekannten Verdunstungsformel 


wo V die Verdunstungsmengen und F die verdunstenden Flächen be- 
deuten, ein n von 1,6 annehmen, so müßte das Verhältnis der Ver- 
dunstung des kleinen zum großen sein wie 1: 1,27, welches doch weit 
hinter unserem Ergebnis liegt. Aus unserem Resultat errechnet sich ein 
n = 1,85. 

Weitere Versuche wurden mit gleich behandelten Pappdeckelstiicken 
angesetzt. Diese tragen 100 und 256 Poren, die gleiche GrôBe haben, 
aber diesmal in einem Abstand von 8 mm stehen. Das Verhältnis der 
Gesamtporenflächen und zugleich das der porentragenden Flächen ist 
also 1:2,56. Im Wind fanden wir folgende Verhältniszahlen der 
Verdunstung: 


900_ 930 1 : 2,38 
9301000 1 : 2,50 
1000-1050 1 : 2,70 
1030—1100 1 :2,55 


1100-1130 1 ; 2,70. 


Aus diesen Zahlen ergibt sich ein Durchschnittsverhältnis von 
1:2,57. In diesem Versuch ist keine Abweichung von der Flächen- 
proportionalität festzustellen. In Ruhe wurde das Verhältnis auf 
1: 2,29 herabgedrückt. Die Wiederholung dieses Versuches ergab fol- 
gende Zahlen: 


1100-1130 1] : 2,61 
1130-1200 ] ; 2,73 
12001280 1 ; 2,55 
1230__ 100 ] : 2,60 

joo 400 1] ; 2,60. 


Der Durchschnittswert der Ergebnisse dieses Versuches ist 1 : 2,62, 
also ein Wert, der sogar etwas iiber dem zu verlangenden liegt, wenn 
Flächenproportionalität Gültigkeit hat. Lagen die Pappdeckelstücke 
in ruhiger Luft, so berechnete sich aus mehreren Wägungen die Pro- 
portionalität 1 : 2,38. 

Es erscheint uns ein Versuch wichtig, bei dem die Poren noch weiter 
verkleinert wurden. Ihr Durchmesser betrug nun nur 1 mm, die Ent- 
fernung der einzelnen Poren voneinander ist nur 4 mm. Die Zahl auf 
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dem kleinen Pappdeckelstiick ist 121, die auf dem groBen 441. Dies 
ergibt ein Verhältnis von 1 : 3,64. Diesmal wurde zu gewissen Zeiten 
mit Wind und Ruhe abgewechselt. Wir fanden folgende Verhältnis- 
zahlen: 

Wind 830_— 900 Uhr 1 : 3,54 


» goo 930 „ 1:3,72 
ri 9301000 ,„ 1:3,60 
> 10001050 „ 1:3,53 
Ruhe 1030-1700 ,, 1:3,21 
>» 1100-1200 „ 1:3,14 
Wind 1200 100 ,, 1 :3,60 
Ruhe 100 200 ,, 1:3,00 
Wind 200 300 , 1 :3,64. 


Das Durchschnittsverhältnis der Werte im Winde beträgt 1 : 3,61, 
das in Ruhe 1:3,12. Trotzdem der Abstand der Poren voneinander 
nur das Vierfache des Durchmessers beträgt, haben wir hier volle 
Flächenproportionalität bei unserem schwachen Wind. Wie groB die 
Abweichung von der Flächenproportionalität wire, wenn n nicht 
gleich 2 ist, ergibt sich aus folgender Übersicht. 


n=2 1:3,65 
n = 1,9 1 :3,42 
n = 1,8 1 :3,21 
n = 1,7 1:3,00 
n = 1,6 1:2,81 
n = 1,5 1: 2,64. 


Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB in unserem Versuch Flächen- 
proportionalität gilt. Der n-Wert für unsere Pappdeckelstiicke in Ruhe 
liegt zwischen 1,7 und 1,8. Er wird natiirlich um so tiefer gehen, je 
mehr eine Beeinflussung der Poren untereinander eintritt. 

Man muB bei diesen Versuchen, wenn man richtige Ergebnisse er- 
halten will, größte Vorsicht bei der Herstellung des Schellackpapieres 
anwenden und darf den Schellack vor allem nicht zu dünn gebrauchen, 
weil sonst Wasser durch das Papier hindurchgeht. Wenn im ersten 
Versuch ein Verhältnis gefunden wurde, das nicht ganz der Flächen- 
proportionalität entsprach, so lag dies sicherlich daran, daß hier das 
Schellackpapier Wasser durchließ. Bei den beiden nächsten Versuchen 
kam dieser Faktor sicherlich nicht in Betracht. Es wurde mit dem hier 
verwandten Papier ein Versuch gemacht. Bei diesem wurde das poren- 
tragende Papier durch ein solches ersetzt, das keine Poren trug, und 
mit einem gleich großen Pappdeckelstück verglichen, bei dem die 
Oberfläche frei war. Das Schellackpapier transpirierte nur 1/10 des 
Wertes der freien Wasserfläche. Unsere reichlichen Versuche, die hier 
wiederzugeben nicht in Frage kommt, ergaben uns, daß man mit ver- 
schieden stark mit Schellack bestrichenem Papier vielleicht die Ver- 
hältnisse, wie sie bei kutikulärer Transpiration vorliegen, studieren kann. 
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Um selbst die letzten Zweifel in dieser prinzipiellen Frage zu beheben, 
daB bei unserem Versuch die kutikuläre Transpiration mit im Spiele 
gewesen wäre, haben wir das Schellackpapier durch ein dünnes, 0,3 mm 
starkes Messingblech ersetzt, das 2 mm große Poren trug. Von den 
zwei Messingplatten trug die kleinere 64 Poren, die größere 196 in einem 
Abstand von 8 mm. Das Verhältnis der Gesamtfläche der Porenflächen 
war somit 1:3,06. Diese Messingplatten lagen auf einem gequollenen 
Pappdeckel. Zwischen diesem und der ersteren war feuchtes Filtrier- 
papier eingelegt, um Lücken zwischen Pappdeckel und Messingplatte 
zu verhindern. Pappdeckel und die darauf liegende Messingplatte wur- 
den in eine genau passende Blechkassette eingeschoben und die Ein- 
schuböffnung durch ein entsprechendes Blechstück abgeschlossen. Jeder 
Falz wurde mit Vaseline abgedichtet, so daß nunmehr nur die Poren 
Wasserdampf durchlassen konnten. Die gefundenen Verhältniszahlen 
der Transpiration waren folgende: 


im Wind 11— 1 Uhr 1: 2,94 
” CE 1— 3 ” 1 : 2,93 
” ” 3— 6 ” 1 : 3,10 
in Ruhe 6—I11 ,, 1 : 2,74 
” ” ll— 4 ,, 1 : 2,83 
im Wind 4— 8 ,, 1 : 3,00. 


Das Verhältnis der Werte im Wind ist 1 : 2,99 statt 1 : 3,06, was 
eine sehr gute Ubereinstimmung zeigt. In Ruhe ist das Verhältnis auf 
durchschnittlich 1 : 2,78 herabgedrückt. 

Aus diesen Versuchen kann man eindeutig entnehmen, daß, wenn 
kleine Poren in einem Abstand von nur dem Vierfachen ihres Durch- 
messers voneinander stehen, die Transpiration in unserem schwachen 
Wind proportional ist den porentragenden Flächen und abhängig von der 
Zahl der Poren, nicht aber den Gesetzmäßigkeiten von JEFFREYS und 
GALLENKAMP folgt. 

Die bisher ermittelten Verhältnisse gelten für größere Pappdeckel- 
stücke mit größeren Poren. Wir haben uns weiter zu fragen, ob die- 
selben Gesetzmäßigkeiten erhalten bleiben, wenn wir die Poren mehr 
und mehr verkleinern, so daß wir an Größen herankommen, die sich 
von Spaltöffnungen nur wenig unterscheiden. Die eben ermittelten 
Gesetzmäßigkeiten brauchen nicht ohne weiteres auch für perforierte 
Membranen mit kleinen Poren gelten. Man kann beim Transpirations- 
problem nicht vorsichtig genug sein, da die physikalischen Kompo- 
nenten und die gegenseitigen Beziehungen ihrer Variabilität sehr schwer 
zu erfassen sind. Auch hier gibt es, wie wir noch weiter sehen werden, 
Überlegungen, die uns zur Vorsicht gemahnen können. 

Wir begeben uns nunmehr auf das Gebiet, wo Größenverhältnisse 
vorliegen, die sich den Verhältnissen, wie sie für Blätter gelten, nähern. 
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Versuche mit Messingplatten mit Poren verschiedener Größe, verschie- 
dener Tiefe und Zahl, dienten uns zur Klärung der hier geltenden 
Transpirationsverhältnisse. Das Gebiet, das wir damit betreten, schließt 
viele technische Schwierigkeiten in sich. Die perforierten Messingplatten 
wurden auf Wasserschalen angebracht, die ebenfalls aus Messing waren. 
Die perforierten Platten waren als Deckel in einen Gewindering ein- 
gelassen, der auf die Schalen aufgeschraubt werden konnte, und dessen 
Rand mit dem Deckelrand in einer Ebene lag. Es wurden zwei ver- 
schiedene Größen von Schalen benutzt. Die ersteren bezeichnen wir als 
„große Schalen“, die kleineren als „kleine“. Die ersten Schalen hatten 
einen Deckeldurchmesser von 90 mm und eine Höhe von 24 mm, die 
kleineren einen solchen von 45 mm und eine Höhe von 21 mm. 

Wir geben zunächst Versuche wieder, die mit den großen Schalen 
durchgeführt wurden. Es standen uns nur fünf solche zur Verfügung, 
aber da die Deckel auswechselbar waren, ließen sich weitere Poren- 
platten untersuchen. Im ganzen hatten wir zehn solcher Platten, 
über deren Porenzahl und Größe Tabelle 3 Aufschluß gibt. Sie sind 
mit A—K bezeichnet. Die Dicke des verwandten Messingbleches war 
0,3 mm. 








Tabelle 3. 
’ Radius Durchmesser | Flächeninhalt Umfang 
ne ON) | See | ease | a 
A 1 2,5 5,0 19,62 15 
B 2 1,75 3,5 19,23 22 
Cc 3 1,4 2,8 18,46 25 
D 4 1,25 2,5 19,62 31 
E 9 0,8 1,6 18,08 45 
F 16 0,6 1,2 18,08 60 
G 25 0,5 1,0 19,60 78 
H 49 0,35 0,7 18,74 107 
I 100 0,25 0,5 19,62 157 
K 272 0,15 0,3 19,21 256 

















Es wurde bei der Anfertigung dieser Platten darauf geachtet, daß 
die Poren zum mindesten um das Zehnfache ihres Abstandes von- 
einander entfernt waren. Sie lagen immer in einem gleich großen 
Quadrat angeordnet, dessen Seitenlänge 50 mm betrug. Diese An- 
ordnung ließ sich natürlich nur bis zu vier Poren durchführen. Die 
Gesamtoberfläche aller Poren war, wie die Tabelle zeigt, ungefähr gleich 
groß. Zum Vergleich wurden noch die drei Platten A, B und C hinzu- 
gezogen, wo nur drei bzw. zwei bzw. 1 Loch vorhanden war, die die 
Ecken des obengenannten Quadrates einnahmen. Die Platte A hatte 
die Pore in der Mitte. 
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Wurden diese Schalen in verschiedenen Kombinationen zu je fünf 
in den Windkasten eingestellt und einmal hier dem künstlichen Wind 
ausgesetzt und dann in Ruhe gelassen, so ergaben sich durchschnitt- 
liche VerdunstungsgrôBen pro Schale und pro 24 Stunden in Gramm, 
die die nächste Tabelle 4 A und B angibt. Der Platz der einzelnen 
Schalen wurde während des Versuches systematisch geändert, so daß 
jede Schale an jeden Platz kam. Die Schalen standen in einer Reihe 
in ungefähr 1,5 m Entfernung vom Propeller. 


Tabelle 4A. Ruhe. 


Ver- | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale 
suchs A B Cc D E F G H J K 
nummer} (1 Por.) | (2 Por.) | (3 Por.) | (4 Por.) | (9 Por.) (16 Por.)\(25 Por.)\(49 Por.)|(100 Por.)\(272 Por.) 








1) | 0,31 | — | — | 0,62 | 0,68 | 0,62 | 0,92 | — | — | — 
¢ Lawl. § zii — Ta) + | — | am ler 
3 | 025] — | 0,22 | 022 | — | — | — | o49] — | 068 
4 | 019 | 0,16 | 0,24 | 0,25 | — | — | — | — — | 065 


Tabelle 4B. Wind. 
Ver- | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale 

suchs- A B Cc D E F G Sas, J c 

nummer] (1 Por.) | (2 Por.) | (3 Por.) | (4 Por.) | (9 Por.) |(16 Por.)|(25 Por.)\(49 Por.)j(100 Por.)|(272 Por.) 






































1 — fice zB | SH ae I I 
2 |0,40 | — | — | 2,54 | 186 | 1,59 | 1,92 | — ~~ > 
5 TONI — | — IE: Pr. IL) „I — Ti Da 
ran) — reerae,r — Teen tet — Le 
5 | 032/035] 1,50 | 1,84 | — | — | — | — — | 0,90 


Aus der Tab. A ersehen wir, daB die Werte langsam steigen, wobei 
die Schale K, die die grôBte Anzahl der Poren trägt, den héchsten Wert 
erreicht. Ganz anders sieht das Ergebnis in der Tab. B aus, wo die 
Werte bis zur Schale D mit vier Poren ansteigen, um dann merkwiir- 
digerweise wieder zu fallen. Wir kommen auf diese sonderbare Er- 
scheinung gleich zuriick. 

Ganz genau das gleiche Ergebnis erhielten wir, wenn wir den Versuch 
umgekehrt machten, derart, daB wir jetzt in die Schalen in kleinen 
passenden Glasschälchen Phosphorpentoxyd hineintaten. Wir bekamen 
dann folgende Gewichtszunahmen. 








Tabelle 5. 
Schale Schale Schale Schale Schale 
A Cc D H K 
(1 Pore) (3 Poren) (4 Poren) (49 Poren) (272 Poren) 
Ruhe 0,14 0,16 0,20 0,22 0,44 
Wind 0,18 0,84 1,31 0,69 0,49 

















1) Durch Wasserdampfadsorbtion mittels Phosphorpentoxyd ist das Dampf- 
druckdefizit bei diesem Versuch erhöht worden. 
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Auf die Interpretation dieser Verdunstungswerte kommen wir später 
zurück, wir geben zunächst weitere Versuche. Mit der Schale K haben 
wir noch einen Porendurchmesser von 0,3 mm. Da es fiir uns von 
größtem Interesse ist, die Verdunstungsgrößen bei noch kleineren Poren 
zu bekommen, gingen wir zu Schalen von kleineren Dimensionen über, 
die wir oben „kleine Schalen‘ bezeichnethaben. Bei diesen Schalen lagen 
die Poren wieder in einem gleichgroßen Quadrat, diesmal von 20 mm 
Seitenlänge. Über dieGrößenverhältnisse gibt die nächste Tab. 6 Auskunft. 


Tabelle 6. 





























Schal Durch- Flächen- Flächen- 

bezeich- a Pe Pore anes ay gr Dome 4 = ze 

nung in mm in mm in mm! a mm: in mm in mm 

I 1 1 2 3,14 3,14 6,28 6,28 

Il 2 0,7 1,4 1,53 3,06 4,79 9,52 

II 3 0,6 1,2 1,13 3,39 3,76 11,28 

IV + 0,5 1 0,78 3,12 3,14 12,56 

V 8 0,35 0,7 0,38 3,07 2,19 17,52 

VI 16 0,25 0,5 0,196 3,13 1,57 25,12 

VII 44 0,15 0,3 0,07 3,10 0,94 41,40 

Vill 400 0,05 0,1 0,0078 3,12 0,31 125,60 


Die in gleicher Weise wie vorher vorgenommenen Versuche ergaben 
in 24 Stunden einen Transpirationsverlust in Gramm, wie ihn die fol- 
gende Tabelle zeigt. 

Tabelle 7. 


Schale | Schale Schale Schale Schale Schale Schale Schale 
I IV Vv VI VII VIIL 


u II 
(1 Pore)| (2 Poren) | (3 Poren) | (4 Poren) | (8 Poren) | (16 Poren) | (44 Poren) |(400 Poren) 








Ruhe |0,090 | 0,090 | 0,093 0,083 0,123 0,119 0,131 — 
Wind |0,084 | 0,184 | 0,344 0,351 0,273 0,195 0,159 == 
Hier ist dasselbe Ergebnis zu sehen: in Ruhe ein kontinuierliches, 
schwaches Ansteigen und im Wind ein kräftiges Erheben der Tran- 
spirationswerte bis zur Schale mit vier Poren und von da an ein Abfallen. 
Wurde statt Wasser Alkohol genommen, so war das Bild ebenfalls 
dasselbe, wie die Tab. 8 zeigt. 





























Tabelle 8. 
Schale Schale Schale Schale Schale Schale Schale 
I IV VI vil Vill IX x 


(quadr. (kreisförmiger 
Ausschnitt Ausschnitt, 
(1 Pore)| (4 Poren) | (16 Poren) | (44 Poren) | (400 Poren) Seitenlän ge Ueedien 4 
20 mm) = 22,5 mm) 





Ruhe | 0,053 0,043 0,070 0,084 0,105 0,522 0,606 
Wind | 0,091 0,284 0,275 0,170 0,147 6,207 6,046 
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In diesen Versuchen wurden noch zwei weitere Schalen IX und X 
verwandt. Auf der Schale IX war ein Deckel angebracht, der einen 
quadratischen Ausschnitt hatte von der GréBe der porentragenden 
Fläche, nämlich 400 mm2, auf der Schale X ein kreisrunder Ausschnitt 
von derselben Flächengröße. 

Um die Ergebnisse der Versuche noch klarer zu übersehen, wollen 
wir sie graphisch aufzeichnen. Wir stellen zunächst die Ergebnisse, 
die in der Tab.4A und B wiedergegeben sind, dar und ordnen auf 
der Abszissenachse die Schalen nach ihrer Porengröße an, während 
wir auf den Ordinaten die gefundenen Transpirationswerte abtragen. 
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Den Versuch 3 der Tab. 6 A und B wollen wir in einer kraftig ausgezo- 
genen Linie abtragen und von den iibrigen Versuchen die Transpirations. 
werte durch schwach ausgezogene Kurvenziige andeuten. Die ge- 
strichelten Kurven stellen die Ruhekurven dar, die ausgezogenen die 
Windkurven. 

Die Anfangs- und Endwerte der Wind- und Ruhekurven liegen nahe 
beieinander, während die Ruhekurve langsam ansteigt, zeigt die Wind- 
kurve das kräftige Ansteigen bis zur Schale mit vier Poren, um dann 
abzufallen und sich dem Endwert der Ruhekurven zu nähern. 

Stellen wir die Transpirationswerte der kleinen Schalen in gleicher 
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Weise dar, so bekommen wir dasselbe Kurvenbild. Hier sind Umfangs- 
und Inhaltskurve aller Poren jeder Schale mit eingetragen. 

Wie ist nun diese so merkwiirdige Verschiedenheit der Transpira- 
tionswerte im Wind1) und Ruhe, die in sämtlichen Versuchen zu sehen 
ist, zu erklären? DaB hinter dem Windkurvenbild irgendein Faktor 
steckt, der ungleich stark bei den verschiedenen Porenplatten wirkt, 
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liegt auf der Hand. Daß es 
die absolute Porengröße 
nicht ist, die dieses Erheben 
verursacht, zeigt einmal der 
Anfangswert und der Ver- 
gleich des Kurvenbildes der 
groBen und kleinen Schalen. 
Die Porengrößen bei den 
groBen und kleinen Schalen 
sind bei derselben Poren- 
anordnungsfigur verschieden 
groB und doch haben wir 
das gleiche Bild. Es muß 
dieses eigene Verhältnis mit 
der Porenanordnungsfigur 
in Zusammenhang gebracht 
werden. Daß die absolute 
Größe der Poren bei dieser 
merkwürdigen Erscheinung 
keine Rolle spielt, geht 
auch daraus hervor, daß 
z.B. der Transpirationswert 
einer Pore der Schale mit 
vier Poren einen höheren 
Tranuspirationswert hat als 
die absolut größere Schale 
mit einer Pore. So finden 
wir in der Tab. 4B für die 
Schale mit einer Pore im 
Versuch 2 einen Transpira- 
tionswert von 0,4 g, für die 


Schale mit vier Poren einen solchen von 2,54g. Es ist also durch 
jede der letzteren Schale 2,54 :4 —0,83 g Wasserdampf hindurch- 
gegangen, also etwa das Doppelte, als die absolut größere Pore an 


1) Versuche an einem windigen Tag, wo die Schalen einem 4 m/pro Sek. 


starken Winde ausgesetzt waren, zeigten die gleichen Verhältnisse. 








Untersuchungen zur Physik der Transpiration. 143 


Wasserdampf durchgehen ließ. Die erhöhte Transpiration ist also 
lediglich in der bei dieser Schale gegebenen Porenanordnung und ihrer 
Größe gegeben. Wir müssen hier annehmen, daß eine gewisse „Zug- 
wirkung‘ vorliegt, die maximal bei Schalen mit vier Poren und den 
Größen, wie sie bei unseren Versuchen vorlagen, auftritt. Sie ver- 
schwindet bei unserer Versuchsanordnung mehr und mehr bei Ver- 
kleinerung und Vermehrung der Porenzahl. Die Gesetzmäßigkeiten, 
die man etwa aus dem Vergleich der beiden Versuchsreihen mit den 
großen und kleinen Schalen ableiten könnte, wo, wie die Tab. 4 und 7 
angeben, verschiedene Versuchsbedingungen in bezug auf Porengröße 
und Anordnung herrschen, sollen hier nicht weiter abgeleitet werden. 

Ist unsere Annahme über die Zugwirkung richtig, so muß dieses 
merkwürdige Ansteigen der Windkurven verschwinden, wenn dafür 
gesorgt wird, daß zwischen den Poren eine Zugwirkung nicht eintreten 
kann. Dieses läßt sich aber leicht experimentell verwirklichen, wenn 
man an. die Innenseite der Porenplatte unter die Poren ein feuchtes 
Filtrierpapier dicht anlegt, dem die Möglichkeit gegeben ist, Wasser 
stets in genügender Menge nachzusaugen. Wir verfuhren bei diesen 
Versuchen, die wir später noch öfters ähnlich anstellen mußten, fol- 
gendermaßen: Mehrere Lagen Filtrierpapier, von denen die unterste 
mit dem Wasser der Schale mittels Streifen in Verbindung stand, 
wurden mit einer Schraubenfeder, die oben eine passend große Messing- 
scheibe trug, an die Porenplatte leicht angepreßt. Das Ergebnis dieses 
Versuches zeigt die folgende Tabelle. 








Tabelle 9. 
Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale | Schale 
I II III IV Vv VI vo VIII 
(1 Por.) | (2 Por.) | (3 Por.) | (4 Por.) | (8 Por.) |(16 Por.)| (44 Por.) | (400 Por.) 
Wind 0,123 | 0,126 | 0,119 | 0,118 | 0,131 | 0,129 | 0,147 | 0,153 
Ruhe 0,088 | 0,096 | 0,090 | 0,100 | 0,114 | 0,115 | 0,128 | 0,134 
Differenz zwischen 
Wind und Ruhe | 0,035 | 0,030 | 0,029 | 0,018 | 0,018 | 0,014 | 0,019 | 0,019 


























Hier ist mit Beseitigung der Zugwirkung das groBe Ansteigen und 
das diesem folgende Abfallen der Windkurven nicht mehr zu sehen. 
Wind- und Ruhekurven verlaufen jetzt gleichförmig. Wir haben jetzt 
eine Windkurve, als hätten wir Anfangs- und Endpunkt der Kurve 
mit Zugwirkung miteinander verbunden. 

Bilden wir die Differenz bei jeder Schale zwischen Wind- und Ruhe- 
wert, so sieht man, daß diese mit zunehmender Verkleinerung der Poren 
abnimmt, was anzeigt, daß Wind auf kleine Poren weniger transpira- 
tionsfördernd wirkt als auf große. Wir werden dieses Ergebnis noch des 
öfteren bestätigen können. 
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Wir verweisen hier noch auf die in der Tabelle hinzugefiigten zwei 
Schalen mit quadratischem und kreisförmigem Ausschnitt, der gleich 
der porentragenden Fläche war. Wir finden hier im Wind einen zehn- 
mal höheren Transpirationswert als in Ruhe, während die Schale mit 
400 Poren im Wind nur 1,4mal mehr transpirierte als in Ruhe. 

Nachdem sich unsere Annahme über die Zugwirkung voll bestätigen 
ließ, wollen wir nun einmal die Transpirationsexponenten für die Ver- 
dunstung in Ruhe und im Wind mit und ohne Zugwirkung für die Tran- 
spiration einer Pore errechnen. Wir dividieren also die für die ganze 
Schale gefundenen Transpirationsgrößen durch die dazugehörige Poren- 


zahl. Wir berechnen dabei den Exponenten n nach der Formel 
2 log V 


log 

wo V die Verdunstungsgröße und F die Fläche der Pore bedeutet. 

Wählen wir zur Berechnung des » den Versuch, der in Tab. 9 wieder- 

gegeben ist, aus. Wenn wir die Transpiration der Pore der Schale, die 

die kleinsten Poren hat, — 1 und ebenso die Fläche dieser Pore — 1 

setzen, so haben die Poren der übrigen Schalen folgende Werte fiir n. 
Schale n 


n = 


1,98 

1,90 

1,91 Durchschnittswert = 1,92. 
1,88 

1,90 

1,92 

1,95 

Dieser Wert liegt sicherlich nahe an der Flächenproportionalität 
und unterscheidet sich von ihr nur sehr unwesentlich. Dieser hohe 
Wert für # erscheint erstaunlich, da wir doch anzunehmen gewohnt 
sind, daB bei Verkleinerung der Flächen die Verdunstung infolge er- 
héhter Randstrahlenwirkung, die, wie wir gesehen haben, auch im Winde 
noch recht wirksam sein kann, mehr dem Radius proportional geht als 
der Fläche, daß also n hier weit unter 2 liegen muß. Für die Beurteilung 
der Ursache dieses hohen n-Wertes ist wichtig, sich einmal zu fragen, 
wie die oben angegebene Zahl iiberhaupt zu bewerten ist. 

Man muß bei der Bewertung der n-Werte bei so kleinen Poren sehr 
vorsichtig sein, denn bei Aufstellung der Verhältniszahlen fällt ein 
geringer Fehler gleich sehr ins Gewicht. Die ungeheure Empfindlichkeit 
der Verdunstungsmessungen ist allen bekannt, die Versuche über Tran- 
spiration kleiner Flächen gemacht haben. Man vergleiche nur z. B. die 
Zahlen, die GALLENKAMP (5, S. 27) in seiner Tab. 4 gibt, wo es sich 
zudem um mehrere Zentimeter große Flächen handelt. Diese Variabili- 
tät muß besonders in die Augen springen, wenn die n auf die verschie- 


„824335 
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denen Zahlen bezogen werden, was man eigentlich in jeder Berechnung 
durchführen müßte, weil man unter Umständen durch technische Fehler 
verursacht eine Verhältniszahl annimmt, die der Wirklichkeit nicht 
entspricht. Die kleinste Abweichung des theoretischen Porendurch- 
messers macht sich im Exponentén n sehr stark bemerkbar. Wie groß 
die Variabilität ist, soll die Tab. 10 zeigen, in der die möglichen n be- 
rechnet wurden und in welcher jede Porengröße und ihr zugehörender 
Transpirationswert eirmal — 1 gesetzt wurde. Die Indizes bei den 
n-Werten entsprechen den zugehörigen Schalen. 



































Tabelle 10. 

“yin | “vo | “vi ny thy My Ny N] 
Schale VIII _ 1,94 | 1,88 | 1,92 | 1,86 1,88 1,92 1,95 
2. Vil 1,98 — 1,72 | 1,86 1,80 1,78 1,90 1,91 
Pe VI 1,90 | 1,72 _ 2,00 | 1,87 1,82 1,97 1,96 
„* V 1,91 1,86 | 2,07 — 1,68 1,66 1,96 1,93 
u IV 1,88 | 1,80 | 1,87 | 1,68 — 1,63 2,18 2,05 
é III 1,90 | 1,76 | 1,82 | 1,66 | 1,62 — 2,32 2,26 
à I 1,92 | 1,90 | 1,97 | 1,96 | 2,18 2,32 — 2,26 

- I 1,95 | 1,91 | 1,96 | 1,93 | 2,05 2,26 2,26 — 
Durchschnitt: | 1,92 | 1,84 | 1,90 | 1,86 1,87 1,94 2,07 2,04 


In der letzten Querspalte dieser Tabelle sind die Durchschnitts- 
werte verzeichnet. Aus ihnen errechnet sich ein Gesamtmittelwert 
von » = 1,93, welcher als ein guter Annäherungswert betrachtet wer- 
den darf. 

Berechnen wir in entsprechender Weise den Exponenten n für den 
Versuch der Tab. 9, wo die Schalen in Ruhe standen, aber nur auf die 
Pore der Schale VIII bezogen, so erhalten wir n = 1,87, einen Wert, 
der etwas niedriger liegt, aber doch nur unwesentlich sich von dem 
vorhergehenden unterscheidet. Wir können also sicher sagen, daß der 
Exponent einer Pore von der Größe und Form, wie sie in dem Versuch 
vorlagen, nahe an 2 herankommt. Wie diese Tatsache zu erklären ist, 
darauf kommen wir später (S. 148) zurück. 

Anders dagegen liegen die Verhältnisse, in denen eine Zugwirkung 
sich geltend machte. Berechnen wir den Wert n der Tab.7, bezogen 
auf die Schale VII, so erhalten wir folgende Werte für n: 


VII — 
VI 2,7 
V 2,8 

IV 2,8 Durchschnitt 2,5. 
III 2,6 
II 2,2 
I 1,7 


Planta Bad. 3. 10 
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DaB der Wert über 2 liegt, will zunächst sehr unwahrscheinlich 
erscheinen, ist aber bei einer wohl möglich. Man kann 
sich die Sache so vorstellen, daß zu der Transpiration, die proportional 
der Fläche geht, für die n = 2 wäre, noch eine fördernde Wirkung des 
Windes hinzukommt, die den Exponenten über 2 treibt. Bei dem 
einen Loch der Schale I fanden wir, wie wir oben auch besonders hervor- 
hoben, keine Zugwirkung, so wenig wie bei der Schale VII, auf welche 
die Werte bezogen waren. Hier tritt darum auch ein normaler Expo- 
nent auf. 

Bei allen Transpirationsversuchen, die bisher gemacht worden sind, 
spielt die Höhe des Porus eine ausschlaggebende Rolle. Diese betrug 
in unseren bisher wiedergegebenen Versuchen 0,3 mm, was der Dicke 
des Messingbleches entsprach. Um den Verhältnissen der Blätter näher- 
zukommen, ist notwendig, mit Membranen zu arbeiten, die wesentlich 
dünner sind, und die*eine weit größere Zahl von Poren und einen weit 
geringeren Durchmesser als wir sie bisher benutzten, besitzen. Zu 
diesem Zwecke ließen wir uns durch die Firma Zeıss in Jena in 20 u 
dicke Kupferfolien auf einem Quadrat von 20 mm Seitenlänge 1600 Poren 
von einem Durchmesser von 50 u machen, die in den Deckel unserer 
kleinen Schalen paßte!). Um einen Vergleich mit anderen Porengrößen 
zu bekommen, wurden drei weitere perforierte Membranen aus der 
gleichen Kupferfolie gemacht. Diese Membranen entsprachen den 
Schalen I, IV und V der obigen Tab. 6 auf S. 140. Die nachfolgende 
Tabelle gibt die Werte, die für die Poren dieser Folie gelten, an. 








Tabelle 11. 
Radius Durchmesser Flächeninhalt Umfang 
Schalen- 
Porenzahl einer Pore einer Pore aller Poren aller Poren 

betsichneng in mm in mm in mm? in mm 
a 1 1 2 3,14 6,28 
b 4 0,5 1 3,14 12,56 
ce 8 0,35 0,7 3,07 17,52 

d 1600 0,025 0,05 3,14 251,2 

















Außer diesen vier Membranen wurden in den folgenden Versuchen 
noch jedesmal die Schale IX (siehe S. 141) hinzugenommen, die einen 
freien Ausschnitt hatte von der Größe der porentragenden Fläche, also 
400 qmm betrug. Die Dicke dieser Membran war 0,3 mm. Die Tran- 
spiration dieser fünf Schalen in 24 Stunden im Wind und in Ruhe mit 
Filtrierpapierunterlage*) betrug in g:. 

1) Wir verdanken diese feinen Folien der Deutschen Notgemeinschaft der 
Wissenschaften und sprechen ihr unseren Dank aus. 

2) Es soll nicht unerwähnt bleiben, daß Versuche ohne Filtrierpapier die 
obenerwähnte Zugwirkung wieder deutlich zeigten. 
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Tabelle 12. 
Schale Schale Schale Schale — 
a b (mit quadratischem 
(1 Pore) | (4 Poren) | (8 Poren) |(1600 Poren) ‘aerate 
[a 0,057 0,094 0,091 0,413 1,879 
Wet. 6 es % 0,036 0,075 0,079 0,235 0,562 
Differenz zwischen 
Wind u. Ruhe . 0,021 0,019 0,012 0,178 1,217 


Ein besonderes Interesse hat es, fiir diese Schalen die Werte fiir den 
Exponenten n in Wind und in Ruhe zu kennen. Wenn wir der Reihe 
nach die Werte jeder Porengröße = 1 setzen, so erhalten wir folgende 




















Exponenten n: 
Tabelle 13a. Wind. 
"a % ™% ™, 
Schale d . . — 1,43 1,50 1,46 
ae sre 1,43 — 2,00* 1,53 
die Wns 1,50 2,00* ans 1,28 
— ee 1,53 1,20 ae 
Durchschnitt 1,47 1,65 1,53 1,42 
Tabelle 13b. Ruhe. 
"a le ™ la 
Schale d . . — 1,59 1,61 1,59 
sie ra: - 1,58 _ 1,82* 1,24 
tea we 1,61 1,76* — 0,92 
à: 1,51 1,23 0,92 — 
Durchschnitt 1,57 1,53 1,45 1,28 














Die Tabelle bestätigt, was wir bereits früher bei Berechnung der 
Exponenten n gesagt haben. Wir müssen bei diesen n-Berechnungen 
vielleicht beriicksichtigen, daB wir sie errechnet haben aus Vergleichs- 
zahlen von Poren, die nur bedingt miteinander verglichen werden 
dürfen, da das Verhältnis vom Durchmesser zur Porenhöhe stark von- 
einander abweichende Werte hat. Dieses ist bei den verschiedenen 


Poren folgendes: 


’ 


Schale mit 1 


» 8 21 
à 4 „u 
1 Pore 


” 


600 Poren 


2,5 : 1 
35 :1 
50 :1 
100 1 


10* 
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Ein Vergleich dieser Zahlen mit der Tabelle der n zeigt, daß nicht 
dieses Verhältnis die Schwankungen allein bedingt. Es muß bei den 
kleinen Poren noch ein Faktor im Spiele sein, der sich noch nicht fassen 
läßt. Es ließe sich denken, daß gleich starker Wind auf verschiedene 
Porengrößen verschiedene Wirkung ausübt und daß, was ruhige Luft 
für größere Poren ist, für kleinere nicht sein muß. Wenn wir die abso- 
luten Zahlen der Tab. 12 auf S. 147 uns ansehen, so zeigt der Unter- 
schied der Werte in Ruhe und in Wind wiederum, was wir schon fest- 
gestellt haben, daß die Werte der Poren im Wind sich um so mehr 
von denen der Ruhe unterscheiden, je kleiner die Pore ist. Von dieser 
Gesetzmäßigkeit macht aber die Schale mit 1600 Löchern allein eine 
Ausnahme. Hier steigt die Differenz, was doch anzeigt, daß irgendein 
anderer neuer Faktor wirksam geworden ist oder, daß die vorhandenen 
in ein anderes Verhältnis zueinander getreten sind. Wir müssen aus 
unseren Versuchen diesen Schluß ziehen. Gerade diese Versuche haben 
wir mit der größten Sorgfalt gemacht, sie sind der Durchschnittswert 
aus einer größeren Zahl von Versuchen, allerdings sind wir uns bewußt, 
daß technische Fehler bei der Folie von nur 20 y Dicke hier ganz bedenk- 
lich ins Gewicht fallen könnten. 

Bei den kleinen Schalen mit den 0,3 mm dicken Messingplatten 
fanden wir einen Wert für x, der nicht sehr weit von 2 entfernt ist. 
Hier liegen aber die Verhältnisse vom Durchmesser zur Höhe der Pore 
ganz anders, wie folgende Berechnung zeigt: 


Schale I IT °c: HE, AV ” vs" Cae Vane 
Verhältnis d:h 6,6 4,7 4-35 23 1,7 1 0,3 


Dieses ganz andere Verhältnis dürfte die Ursache dafür sein, daß 
hier Flächenproportionalität auftritt. 

Die Mittelwerte der errechneten n ergeben im Winde n = 1,52, 
während in Ruhe n = 1,45 ist, also etwas niederer liegt, was man er- 
warten kann. Hierbei sind die mit einem * versehenen Werte mit auf- 
genommen, die ohne allen Zweifel zu hoch liegen. Es muß hier ein tech- 
nischer Fehler im Versuch vorgelegen haben. 

Da es von großer Wichtigkeit ist, ob bei Aufteilung von Poren in 
immer kleinere Poren eine porentragende Transpirationsfläche einer 
gleich großen freien Wasserfläche in der Verdunstungsmenge gleich- 
kommt, wurde in den vorhergehenden Versuchen noch eine freie Wasser- 
fläche (feuchtes Filtrierpapier) zum Vergleich mit herangezogen. Man 
sieht deutlich, daß der Transpirationswert der 1600 Poren tragenden 
Folie weit unter der der freien Wasserfläche liegt. Wir kommen auf 
diese Frage später (S. 157ff.) zurück. 

Brown und Escomsz haben für diese Verdunstungsgrößen in Ruhe 
die Formel aufgestellt, wonach 
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Q = h —— 
i+> = d 

ist. Hier bedeutet Q die in der Zeisehähstt abgegebene Wasserdampf- 
menge, n die Zahl der Poren, a die Fläche, d der Durchmesser und / die 
Höhe einer Pore, k, ist eine Konstante (gleich dem Produkt von Dif- 
fusionskonstante und Dampfdruckdifferenz). Wenn wir für diese Werte 
die der kleinen Messingbleche einsetzen, so bekommen wir folgende 
Größen für @: 


mit 4 Poren Q= 2,9 k, = 100 

” 8 ” Q = 3,6 kı = 124 

” 16 ” Q = 4,5 ky = 155 

”„ 400 ” Q = 8,2 ky = 279. 

Die von uns empirisch gefundenen Werte waren folgende 
Wind: Ruhe: 

mit 4 Poren @ = 111 = 100 100 
” 8. :» Q = 127 = 114 114 
» 16 „ Q = 120 = 108 115 


» 000 Q = 153 = 138 134, 


Es wurden die Werte der Schale mit vier Poren immer gleich 100 
gesetzt und die anderen, um sie besser übersehen zu künnen, hierauf 
bezogen. Man sieht, daß für kleine Poren die Formel von Brown und 
EscomBE keine Gültigkeit hat. Dasselbe muß von den anderen von 
Brown und EscoMBE entwickelten Formeln, die wir in mehreren 
Fällen anwandten, gesagt werden. Wir kommen zu keinem anderen 
Ergebnis, wenn wir die 20 u dicke Kupferfolie zugrunde legen. Hier 
errechnet sich nach der Formel 

Q=h + 

T 7 

gota (t+ 74) 

Q für 1600 Poren mit 26,0 k, und für 8 Poren mit 4,8 k,, d.h. es ist, 
wenn wir den Wert für die Porenplatte mit 8 Poren = 100 setzen, 
der Wert für die mit 1600 Poren gleich 542. Wir fanden einen wirk- 
lichen Verdunstungswert bei der Platte mit 8 Poren in Ruhe von 79 
und im Wind von 91, während er für die 1600 Poren tragende Platte in 
Ruhe 235 und im Wind 413 ist. Setzen wir hier auch den Wert für die 
Porenplatte mit 8 Poren jeweils gleich 100, so ist der der Platte mit 
1600 Löchern in Ruhe gleich 300 und im Wind gleich 454. Die Werte 
liegen auch hier weit unter den errechneten. 

Anders liegen die Verhältnisse, wenn wir die größeren Schalen, 
welche größere Löcher hatten, nehmen. Bei diesen wurde kein Filtrier- 
papier angewandt und somit muß die Tubenlänge L, die hier gleich 
10 mm war, in Rechnung gesetzt werden. Die Verdunstungsgröße ist 
in diesem Falle nach Brown und EscomBE 
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A 
@=kh a A = À 
L+Z D+ (t+ 74) 
Die folgende Zusammenstellung zeigt das Ergebnis der errechneten 
und der empirischen Werte 





theoret. Wert empir. Wert 


Membran mit 4 Poren 7,8 = 100 28 = 100 
” — 13,2 = 169 48 = 172 
> » 10 „ 20,8 = 267 78 = 278 
» ” 272 ” 25,0 = 321 108 = 385. 


Nur der letzte Wert zeigt eine größere Abweichung, weil wir uns 
hier wiederum ins Bereich der kleinen Poren begegeben haben, während 
die ersten Werte sehr gut mit den nach der Formel von Brown und 
EscoMBE errechneten Werten übereinstimmen. Dort haben wir es mit 
Porengrößen zu tun von 0,5—2,5 mm Durchmesser. Für solche Poren- 
größen wird die Formel von Brown und Escomse Gültigkeit haben, 
für Poren von geringerer Größe verliert sie diese, für solche reicht sie 
nicht mehr aus. 

Um die Grenze der Gültigkeit der Formel von BROWN und EscomBE 
für den gültigen Bereich weiter zu bestätigen, wurden noch Versuche 
mit Platten gemacht, die nur ein Loch enthielten. Drei solcher Platten 
dienten zum Versuch, und aus mehreren Bestimmungen wurden folgende 
Durchschnittswerte errechnet. In der folgenden Tabelle sind die theo- 
retisch errechneten Werte ebenfalls mit aufgenommen worden. 
































Tabelle 14. 
Durchmesser in mm | 1,0 2,0 2,8 
Ruhe 0,024 | 0,046 | 0,073 
Transpirations- Wind 0,031 | 0,066 | 0,117 
Empirische werte Differenz zwischen 
Werte Wind und Ruhe | 0,007 | 0,020 | 0,044 
relative Transpira- Ruhe 100 | 192 | 350 
tionswerte Wind 100 | 210 | 380 
Transpirations- 

Theoretisch er- werte 0,10 | 0,24 | 0,36 

rechnete Werte | rejative Transpira- 
tionswerte 100 | 240 | 360 


Diese Werte stimmen verhältnismäßig gut mit der Formel von 
Brown und EscoMBE überein, und zwar gilt dies für Ruhe und fiir den 
von uns verwandten Wind. Auch hier sehen wir wieder, daB das Ver- 
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haltnis zwischen den Werten in Ruhe und in Wind kein konstantes 
ist und von der Größe der Poren abhängt. Es gilt also diese Formel 
sicherlich innerhalb eines bestimmten Bereiches, aber nicht für kleinere 
Poren. Wenn wir die verschiedenen Tabellen, die den verschiedenen 
Schalengrößen entsprechen, berücksichtigen, so läßt sich aus ihnen 
entnehmen, daß die Grenze, bis zu welcher herab die Formel Gültigkeit 
hat, bei einer Größe von etwa 0,5 mm liegt. 

Eine Berechnung des Verdunstungsexponenten wird in den Fällen, 
wo die Randstrahlenwirkung rein zum Ausdruck kommt, einen solchen 
ergeben, der nahe an 1 liegt. So errechnet sich z. B. bei dem Versuch 
mit den einlochigen Platten ein n im Mittel von 1,2. Wir fanden bei 
den kleinporigen Membranen Werte, die höher lagen. Wir müssen daraus 
entnehmen, daß die Werte wieder steigen, daß aus irgendeinem Grunde 
die Randstrahlenwirkung wieder undeutlich wird. Bei den kleinen 
Schalen, wo wir eine Porenhöhe von 0,3 mm hatten, wurde dieser Wert 
ungefähr bei 2 gefunden, während er bei den nur 204 dicken Mem- 
branen bei etwa 1,5 lag. Hier ist, wie wir gesehen haben, sicherlich die 
Höhe der Pore mit ausschlaggebend. 

Nachdem wir nun die Transpiration sich verkleinernder Poren aus 
einem System und ihre Transpirationsverhältnisse kennengelernt, bleibt 
uns zum Schluß noch die wichtige Frage zu entscheiden übrig, ob die 
Transpiration des gesamten Systems die Summe der Transpiration der 
einzelnen Poren ist, oder aber ob die einzelnen Poren in ihrer Tran- 
spiration voneinander abhängig sind, so daß die Gesamttranspiration 
des Systems den Überlegungen von JEFFREYS und GALLENKAMP folgt. 
Wir haben diese Frage bereits früher angeschnitten und für größere 
Flächen, auf welchen sich Poren von 1—2 mm Durchmesser in einem sol- 
chen Abstand befanden, daß sie sich nicht beeinflussen, gefunden, daß 
die Poren in ihrer Transpiration von den Nachbarporen unabhängig sind, 
so daß hier Flächenproportionalität gilt. Durch diese Versuche ist der 
gleiche Beweis für kleine Poren noch nicht erbracht. Um diesen zu 
geben, machten wir zwei Versuche. 

Wir gingen von 16 Poren aus, deren Durchmessergröße 0,5 mm 
war. Diese 16 Poren hatten in den verschiedenen Versuchen einen 
verschieden großen Abstand, der der folgenden Tab. 15 entnommen 
werden kann. Die Werte in Wind und Ruhe mit und ohne Filtrier- 
papierunterlagen für 24 Stunden in Gramm sind die ebenfalls in 
Tab. 15 verzeichneten. 

Wir haben auf diese Versuche viel Mühe verwandt, weil sie so sehr 
wichtig sind. Da die individuellen Schwankungen sehr groß sind, konnte 
erst aus etwa 40 Versuchen das obige Ergebnis als Durchschnittswert 
gefunden werden. Bis zur Schale, wo der Abstand das Fünffache des 
Durchmessers war, ist in Wind und in Ruhe keine Beeinflussung zu 
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Tabelle 15. 
Abstand der Poren in mm 8,3 6 4,3 2,6 1 0,5 0,2 


Größe der porentragenden 



































Fläche in mm* 629 | 400 | 225 | 100 | 25 |12,25 | 6,76 
Transpirations- | Wind | 0,061 | 0,066 | 0,061 | 0,060 | 0,052 | 0,045 | 0,034 
wale a eT aa 2% CET 1 | 0,052 32 | 0,0 
papiereinlage uhe À q 0,051 | 0, 0,046 | 0,032 | 0,030 
Liege gsm Wind | — |0,066 | 0,061 | 0,060 | 0,052 | 0,045 | 0,036 
we - 
ere À rg Ruhe | — | 0,058 | 0,054 | 0,055 | 0,045 | 0,038 | 0,031 





sehen. Wenn die Poren enger aneinander rücken, so fallen die Werte 
kontinuierlich. In den früheren Versuchen ist also somit, wo der zehn- 
fache Abstand gewählt wurde, eine Beeinflussung unmöglich gewesen. 
Zwischen Wind und Ruhe wurde hier kein Unterschied gefunden. 
Die Werte fallen in beiden Reihen bei einem Porenabstand von 1 mm. 
Bei einem stärkeren Wind muß dies natürlich anders werden. 

Als weiterer Versuch wurde die Messingplatte mit 400 Poren mit 
Filtrierpapierunterlage 24 Stunden dem Wind ausgesetzt, und in den 
nächsten 24 Stunden wurden 300 Poren durch ein unterlegtes Gutta- 
perchapapier geschlossen und so von der Verdunstung ausgeschlossen. 
Die Transpirationswerte der 400 Poren betrugen im Mittel 133 mg, 
die Transpiration der 100 Poren im Mittel 34 mg. Dieses ergibt ein 
Verhältnis von 3,9 :1 statt 4:1. Die Versuche mußten natürlich an 
verschiedenen Tagen vorgenommen werden, an denen die Transpira- 
tionsverhältnisse verschieden waren. Trotzdem ist die Übereinstimmung 


eine sehr gute. 
Diese Versuche haben das Ergebnis, daß die Verdunstung multi- 
perforierter Septen der Flächenproportionalität folgt, wenn der Abstand so 


groß ist, daß sie sich gegenseitig nicht beeinflussen, so klein auch die Poren 
sein mögen, was vom fünffachen Abstand ihres Durchmessers an nicht 
mehr der Fall ist. Die Beeinflussung wird um so geringer sein, je stärker 
der Wind ist. 

IH. Theoretischer Teil. 

Die im vorigen wiedergegebenen Versuche haben uns auf Schritt 
und Tritt die Möglichkeit gegeben, die in früheren Arbeiten gewonnenen 
Ergebnisse zu berücksichtigen und zu kritisieren. Wir wollen nunmehr 
noch einmal versuchen, über den Stand der Transpiration uns ein voll- 
ständiges Bild zu verschaffen und uns auch fragen, wie die hier gewon- 
nenen Ergebnisse sich auf die Blätter übertragen lassen. 

Wir müssen bei der Behandlung des Transpirationsproblems ver- 
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schiedene Dinge scharf voneinander trennen. Die Transpiration wird 
im Wind und in Ruhe verschieden zu beurteilen sein, sie wird abhängig 
sein von der Größe der transpirierenden Fläche, kleine Flächen gehorchen 
anderen Transpirationsgesetzen wie groBe. Weiter ist die Transpiration 
abhängig von der Architektonik des transpirierenden Gebildes. Die 
Veränderlichkeit des sogenannten Dampfhungers können wir hier ganz 
aus dem Spiele lassen, weil er bei der Beurteilung der Dimensionsver- 
hältnisse transpirierender Organe nicht in Frage kommt, er hat nur 
einen Wert als Parameter. Bei Blättern haben wir Gebilde vor uns, 
die vorwiegend aus kleinen Poren,-den Spaltöffnungen, Wasserdampf 
nach außen abgeben. Welche Gesetzmäßigkeiten gelten nun für Wasser- 
flächen von der Größe der Spaltöffnungen, und können wir die Gesetz- 
mäßigkeiten, die für größere Flächen gelten, ohne weiteres auf sie über- 
tragen? Wenn wir die Transpiration der Blätter mit der der multi- 
perforaten Septen auf eine Stufe stellen, so gilt die weitere wichtige 
Frage, ob die 'Transpiration eines solchen Organes den von JEFFREYS 
und GALLENKAMP gemachten Angaben folgt, wonach eine Absättigung 
längs der Windrichtung sattfindet. 

Wir behandeln zunächst die erste Frage und betrachten die Tran- 
spiration von Wasserflächen, die wir immer kleiner und kleiner werden 
lassen, verfahren also so, wie wir in unseren Versuchen vorgingen. 
Zunächst sollen die Verhältnisse, wie sie für ruhige Luft gelten, erörtert 
werden, weil diese in der Literatur bisher die meiste Berücksichtigung 
erfahren haben. Sind die Flächen genügend groß, so muß in absolut 
ruhiger Luft die Transpiration den Flächen proportional sein, weil hier 
die Randwirkung gegenüber der Fläche zurücktritt, und um so mehr, 
je größer die Fläche ist. Es kann also Flächenproportionalität nur für 
solche Flächen als gültig angenommen werden, wo die Randstrahlen- 
wirkung nicht ins Gewicht fällt. Von einer bestimmten Größe an muß 
sich die Randstrahlenwirkung bemerkbar machen, wie das ein Blick auf 
die schematische Abb. 8 zeigt, wo der Radius der Fläche kleiner wird, 
während die Randstrahlenbildung, deren Wirkungsbereich durch die 
gestrichelten Kreislinien angedeutet ist, ungefähr konstant sein wird. 

Bei Verkleinerung der Fläche wird in absolut ruhiger Luft die Tran- 
spiration immer mehr dem Umfang proportional. Diese von BROWN 
und Escomge ermittelten Gesetzmäßigkeiten wurden von uns für Poren- 
größen mit einem Durchmesser von 0,5—2,8 mm voll und ganz bestätigt. 
Wir fanden beim Vergleich dieser Flächen n — 1,2. Als obere Grenze 
der Gültigkeit finden Brown und Escomge eine Fläche, deren Durch- 
messer bei 12—15 mm liegt. 

Wie liegen diese gleichen Verhältnisse nun für freie Wasserflächen, 
die kleiner und kleiner werden, wenn der Wind über sie streicht? 

Haben wir große Flächen, so sind die Verdunstungsexponenten 
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kleiner als 2, während sie in Ruhe 2 sind. Nach den Überlegungen von 
JEFFREYS und GALLENKAMP tritt eine Absättigung längs der Windrich- 
tung ein, wodurch der Exponent von 2 auf 1,5 (gemäß den theoretischen 
Überlegungen) herabgedrückt werden kann. Windgeschwindigkeit und 
Größe der Fläche begrenzen die Möglichkeit der Ableitung von JEFFREYS 
und GALLENKAMP. Bei einer Windgeschwindigkeit von 400 cm/Sek. 
muß bei einer kreisförmigen Fläche der Radius zwischen 10 cm und 
250 m liegen, bei einem Wind von 4 cm/Sek. soll der Radius 1 cm bis 
25 m groß sein (siehe WALTER 16, S.43). Der Wind, den wir bei unseren 
Versuchen anwandten, betrug 90 cm/Sek. Wir fanden deshalb auch 
wie WALTER die Überlegungen von JEFFREYS und GALLENKAMP für 
unsere Pappdeckelversuche bestätigt. Um die JerrrREysschen Bedin- 
gungen zu erfüllen, ist Wind von konstanter Richtung erforderlich, 
was um so schwerer für ein transpirierendes Gebilde erfüllt wird, je 
geringer seine Querdimension in bezug auf die Windrichtung ist. Das 
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zeigten mit aller Deutlichkeit die Versuche mit längs- und quergestellten 
Pappdeckelstreifen, die wir machten (siehe Versuch auf S. 121ff.). Wir 
haben oben auseinandergesetzt, wie wenig schon aus diesem Grunde die 
langgestreckte Form von Blattgebilden eine Rolle spielen kann. 

Der nach JEFFREYS’ und GALLENKAMPs Überlegungen zu fordernde 
Exponent 1,5 ist, soweit uns bekannt ist, niemals bei genügend großen 
Wasserflächen gefunden worden. Trotz unseres Windes von relativ kon- 
stanter Richtung sind wir zu keinem tieferen Exponenten gekommen als 
WALTER bei seiner einfachen Versuchsanordnung. Wir konnten im ersten 
Teil unserer Versuche immer wieder zeigen, daß die vorne an der Fläche 
abgesättigte Luft stark seitlich abfließt und nicht die ganze Längsaus- 
dehnung der Fläche überstreicht, so daß immer ungesättigtere Luft über 
die folgenden Teile der transpirierenden Fläche hinwegstreicht, was sich 
in einer Erhebung des Exponenten ausdrücken muß. Da dieser Faktor 
doch weit mehr ins Gewicht fällt, als man bisher angenommen hat, 
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wurde der nach JEFFREYS und GALLENKAMP zu fordernde Exponent 1,5 
niemals festgestellt. Dies gilt natürlich nur für Flächen, welche den 
Überlegungen von JEFFREYS und GALLENKAMP folgen, d. h. für freie 
Wasserflächen von der Größe von mindestens 2 cm Durchmesser. Die 
verschiedene Stärke des Windes muß sich natürlich auch in den Ex- 
ponenten ausprägen.. Je geringer der Wind ist, um so mehr muß die 
Transpiration der Flächenproportionalität sich nähern. Es ist also 
nicht verwunderlich, wenn WALTER (16, S.15 und 16) immer in 
ruhiger Luft einen höheren Exponenten als in bewegter Luft findet. 

Es ist das Verdienst von GALLENKAMP (5), den Zusammenhang 
zwischen Verdunstung und Windgeschwindigkeit experimentell geprüft 
zu haben. Er findet, daß die zumeist angeführte TRABERTsche Formel 

Q—C(1+ at (E — e) VW 
nicht ausreichend ist, vielmehr fordert er, daß die Formel eine mehr- 
gliedrige Funktion von W (Windgeschwindigkeit) enthalten muß. Wir 
können seine Angaben, daß gleich starker Wind bei verschiedener Scha- 
lengröße nicht gleich wirksam ist, bestätigen. Eine genaue zahlenmäßige 
Erfassung des Windeinflusses erscheint vorderhand nicht möglich. In 
allen unseren Versuchen fanden wir bei kleinen Poren, daß die absoluten 
Werte in Wind und in Ruhe sich nur wenig voneinander unterscheiden 
und um so weniger, je kleiner die Pore war. Eine genaue zahlenmäßige 
Fassung des Windeinflusses ist sehr schwer, und auch hier gilt, daß er 
um so schwerer zu erfassen ist, je kleiner die Poren sind. Wir bestätigen 
das, was Brown und Escomsz bereits ausgesprochen haben, daß rasche 
Luftbewegung bei kleinen Poren sehr wenig wirksam ist. Doch dürfte 
die einfache Proportion, die sich ihrer Arbeit entnehmen läßt (siehe 
Renner 11, S. 509): 
Transpiration (Ruhe) : Transpiration (Wind) 
ra ra 
-(1+7):1+% 

aus obigen Überlegungen nur innerhalb eines ganz bestimmten Poren- 
größenbereichs gelten. 

Wenn die Flächen unter die Größe gehen, welche nach JEFFREYS 
gefordert werden muß und GALLENKAMP zu seinen Experimenten be- 
nutzte, so wird die Transpiration, wenn Randstrahlenwirkung nicht im 
Spiele ist, jetzt der Fläche proportional werden. Wir wissen, daß bei 
ruhiger Luft sich über der Pore eine Dampfkuppe bildet. Wenn der 
Wind über eine solche Fläche hinweggeht, so werden die Kuppen weg- 
gewischt und um so mehr, je stärker der Wind ist. Bei genügend starkem 
Wind muß infolgedessen die Transpiration der Fläche proportional 
gehen. Es muß der Verdunstungsexponent gleich 2 sein. Wenn bei 
schwächerem Wind die Randstrahlenwirkung sich in irgendeiner Weise 
noch geltend macht, so muß der Exponent auch unter 2 liegen. So 
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fanden wir bei unseren 204 dicken Kupferfolien bei Berechnung der 
Exponenten für je eine Pore einen Wert, der zwischen 1 und 2 lag, 
was verrät, daß bei unserem Wind eine Randstrahlenwirkung noch im 
Spiele war. 

Legen wir bei unseren Betrachtungen absolut ruhigen und genügend 
starken Wind zugrunde, so lassen sich die für verschieden große Wasser- 
flächen geltenden Transpirationsexponenten durch die folgende sche- 
matische Darstellung klar verdeutlichen. Die Flächengrößen sind der 
Abszisse, die zugehörigen n der Ordinate zugeordnet. Die ausgezogene 
Linie entspricht den Verhältnissen im Wind, die gestrichelten denen in 
Ruhe. 

Diese schematische Darstellung gilt nur für die extremen Fälle. Es 
dürfte nun aber sehr schwer sein, sowohl absolut ruhige Luft wie ge- 
nügend starken und richtungskonstanten Wind zu verwirklichen und 
zu definieren. Wo beginnt beispielsweise Wind? Daß jede Abgrenzung 























Flèche —> 
Abb. 9. 

willkürlich ist, zeigt ein Blick in die Literatur. Was der eine Wind 
nennt, nennt der andere ruhige Luft. Die Konstruktion einer Kurve, 
die den verschiedensten Bedingungen genügt, ist schwer zu erhalten. 

Bei der bisherigen Betrachtung hatten wir vornehmlich ‚wirkliche‘ 
freie Wasserflächen im Auge, d.h. Flächen, deren Spiegel in der Ebene 
der Umgebung liegt. Wenn die Flächen eingesenkt sind, so kommt 
diese Versenkung in den Transpirationsexponenten zum Ausdruck. Das 
gilt sogar für so große Flächen, welche den Überlegungen von JEFFREYS 
und GALLENKAMP folgen. Mit dem Abstand des Wasserspiegels vom 
Gefäßrand tritt immer mehr die Flächenproportionalität hervor. THomas 
und FERGUSON (14 und 15) haben gezeigt, daß bei Größen, wie sie für 
uns in Frage kommen, die Transpiration den Flächen proportional geht, 
wenn der Abstand des Wasserspiegels vom Rande 3cm und mehr beträgt 1). 


1) Würscumıpr (17) gibt für die Srermansche Formel als oberen Grenzwert 


Q = C(VR FE —0) 
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Beikleinen Wasserflächen, wo die Überlegungen von JEFFREYS und GaL- 
LENKAMP nicht anzuwenden sind, muß diese Höhe sich in dem gleichen 
Sinne ausdrücken. Hierauf haben Brown und EscomBe (2) und RENNER 
(11) deutlich hingewiesen. Dies ergibt sich ja schon aus der oben auf 
S. 149 angegebenen Formel. Wenn / die Höhe des Porus im Verhältnis 
zu d, dem Durchmesser, so groß ist, daß d vernachlässigt werden kann, 
so bekommt man Flächenproportionalität. Ist das Umgekehrte der 
Fall, daß 1 gegenüber d verschwindet, so wird die Verdunstung dem 
Durchmesser proportional sein. Dieselben Verhältnisse müssen auch 
im Winde Gültigkeit haben, wo ja schon an und für sich das Streben 
zur Flächenproportionalität vorhanden ist. 

Bei Blättern haben wir keine einheitlichen freien Wasserflächen, 
also keine Gebilde, wie wir sie bis jetzt betrachtet haben, sondern wir 
müssen, wenn wir die stomatäre Transpiration betrachten wollen, ein 
System kleiner Wasserflächen wählen. Unsere obigen Versuche haben 
uns einwandfrei ergeben, daß solche Systeme ganz anders zu bewerten 
sind wie freie Wasserflächen. Das System von kleinsten freien Wasser- 
flächen muß so angeordnet sein, daß die einzelnen Flächen sich nicht 
gegenseitig beeinflussen. Diese Forderung haben schon Brown und 
Escomse gestellt und ermittelt, daß der Abstand der Poren wenigstens 
das Acht- bis Zehnfache ihres Durchmessers betragen soll. Diese For- 
derung bezieht sich auf ruhige Luft. Wir konnten (siehe Versuch auf 
S. 151f.) zeigen, daß dieser Abstand geringer ist. Von einer Beeinflus- 
sung einer Pore durch die Nachbarpore im Sinne der Überlegungen 
von JEFFREYS und GALLENKAMP kann bei stomatärer Transpiration, 
wenn der genügende Abstand gewahrt ist, nicht geredet werden. 

Bei unseren Systemen, die wir bei unseren Porenplatten verwirk- 
lichten, wurde darauf geachtet, daß neben dem erforderlichen Ab- 
stand die Summe sämtlicher Porenflächen konstant war. Die Poren 
standen dabei immer auf gleich großem Raum, wie dies auf S. 138 u. 140 
auseinandergesetzt ist. Bei dieser Aufteilung in immer kleinere Poren 
wird der Umfang mehr und mehr gesteigert. Dieser Gedanke hat dazu 
geführt, anzunehmen, daß bei immer weiterer Verkleinerung der Poren 
bei konstantem Gesamtflächeninhalt die Verdunstung der freien Wasser- 
fläche, die die Größe des Raumes hat, welchen die Poren einnehmen, 
gleichkommt. 

Es soll, da dieser Gedanke immer wieder aufgegriffen wird (z. B. 


als unteren Grenzwert 
hr 
@=0(r-V>) 
an. Den experimentellen Nachweis der Giiltigkeit der Formel erbrachte er fiir 
Gefäße mit einem Durchmesser von 4—13 cm. Die Höhen des Niveauabstandes 
vom Rand der Schale wurde variiert. 
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LuNDEGARDH 10), im folgenden einmal erörtert werden, ob es überhaupt 
bei einem solchen System von Poren môglich ist, durch Aufteilung in 
immer kleiner werdende Poren einer freien Wasserfläche nahezukommen, 
die der Fläche des Transpirationssystemes entspricht. Wir wollen die 
von Brown und EscomBE ermittelte Formel eines Septums, das auf 
einer Tube sitzt, die bei allen derartigen Überlegungen den Ausgangs- 
punkt bildete, einmal ohne Rücksicht auf ihre Gültigkeit zugrunde 
legen, wonach die verdunstete Menge Q ist: 
Q=k A (p— =f 
L+ip+ = A ++ a) 


wo A die GréBe der ee Dpt ‘Fiiche, D deren Durchmesser, 
a die Fläche jeder Pore, d dessen Durchmesser, / die Höhe der Kurve 
und Z die Höhe der Tube ist; & ist Diffusionskonstante und p — y», 
die herrschende Dampfdruckdifferenz. Wir nehmen in dieser Formel 
in Übereinstimmung mit Renner L =0. So gilt ja die Formel in den 
Versuchen, wo unter der Porenplatte ein Filtrierpapier lag. 

Wir wollen von der dünnsten Porenplatte ausgehen, die eine Dicke 
von 20 y hatte und bei der 1600 Poren von einem Porendurchmesser 
von 0,05 mm vorhanden waren. Dem Beispiel von Sıerp und Noack 
(12, S. 483) folgend, das eine so scharfe Kritik (SriLes 13 und Huser 8) 
gefunden, aber hier voll und ganz am Platze ist, wollen wir eine ebenso 
fortschreitende Aufteilung vornehmen, wobei die Bedingungen des 
Systems streng gewahrt wurden. Wir nehmen drei Porenplatten, von 
welcher die mittlere die in unserem Versuch verwandte ist. Die Tran- 
spirationsgröße Q wird nach der obigen Formel berechnet, wo wir 
k (p— p,) = 1 setzen, und wo wir in jeder folgenden den Durchmesser 
um ein Zehntel verringern und die Zahl der Poren hundertmal so groß 
nehmen. Es bleibt so die Gesamtfläche und natürlich auch die Gesamt- 
fläche der Poren die gleiche. Diese drei Platten hatten folgende Größen- 
verhältnisse: 





Porenzahl = 16 Porenzahl = 1600 
a = 0,0625 qmm a = 0,000625 qmm 
d = 0,5 mm d = 0,05 mm 
Q = 6,4 Q = 24,1 


Porenzahl = 160 000 
a = 0,00000625 qmm 
d = 0,005 mm 
Q = 33,1. 
Wir kénnen in der gleichen Weise weitergehen und eine Verkleinerung 
der Poren vornehmen. Es wird dann aber der Wert Q sich einem 
konstanten Wert nähern müssen, denn in unserem System ist À, D, I 


und der Quotient 4 konstant. Es andert sich in der Gleichung nur d. 
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Dieses wird mit Verkleinerung der Poren immer kleiner. Wir können, 
wenn das System erhalten bleibt, bei Anwendung der obigen Formel 
uns nur einem Grenzfall nähern, der in unserem Falle auf Q = 34,5 
sich berechnet. Bei einer Annahme, wie wir sie im dritten Fall machen, 
sind wir, wie wir sehen, von diesem Grenzfall nicht sehr weit mehr ent- 
fernt. In diesem Falle liegt der Durchmesser in der Größe der Spalt- 
öffnungen. 

In unserem Versuch (Tab. 12, S. 147) wurde die Transpiration einer 
Schale mit 1600 Poren von der obigen Anordnung und einer entsprechend 
großen (400 qmm) freien Wasserfläche bestimmt. Wir fanden für Ruhe 
den Wert 235 mg und für die entsprechende freie Wasserfläche 562 mg, 
also das 2,3fache. In unserem Beispiel entspricht der Wert 235 einem 
solchen von 24,1. Wenn wir diesen Wert mit 2,3 multiplizieren, so 
ergibt dies 55,43, den Wert für die freie Wasserfläche. Der Grenzwert 
unseres Systems würde unter diesem noch weit darunter liegen. 

Der von Brown und EscoMBE ausgesprochene Gedanke, der so 
vielfach "aufgegriffen wurde, daß bei genügend feiner Aufteilung der 
Poren ein Transpirationswert einer gleich großen Wasserfläche gleich- 
kommen muß, ist an ganz bestimmte Bedingungen geknüpft. Daß 
mit der obigen Formel diese Vorstellung unvereinbar ist, dürfte das 
Beispiel erhellen. Die Spaltöffnungsgröße zugrunde gelegt, dürfte bei 
dieser Betrachtung der Wert der freien Wasserfläche niemals erreicht 
werden. 

Dies bringt uns dazu, das Problem von einer anderen Seite zu be- 
trachten. Wir gehen von der Formel aus, wonach die Verdunstung 

V=kR", 

wo R der Radius der Pore ist. Wir berechnen die Verdunstung der 
freien Wasserfläche, die einen Radius von 11,21 mm hat und eine Fläche 
von 400 qmm,.desgleichen die Transpiration einer Membran, die 1600 
Poren hat, wobei wir dem Transpirationsexponenten Werte im Bereiche 
von 1—2 erteilen. Wird n gleich 2, so geht die Transpiration mit der 
Fläche, wird n gleich 1, so ist sie dem Umfang proportional. Liegt der 
Transpirationswert zwischen diesen beider, so ist der Exponent zwischen 
1 und 2 gelegen. Die auf diese Weise errechneten Werte sind in der 
folgenden Tabelle zusammengestellt. 


Tabelle 16. 





n = 1 1,2 1,3 1,4 1,6 1,8 2,0 





u. freie Wasser- 
Transpirations- fläche 11,3 | 18,3 | 23,3 | 29,7 | 48,3 | 78,4 | 127,4 


wert 
1600 Poren | 40 19,1 13,2 9,1 4,4 2 1 
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nalität, die unter 1,2 liegt, nicht môglich ist. 
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Wir stellen diese Werte graphisch dar, indem wir auf der Abszisse 
die steigenden n-Werte abtragen und auf der Ordinate die zugehörigen 


Transpirationswerte, wo die gestrichelte Linie die Transpirationswerte 
der 1600 Poren, während die ausgezogene die der freien Wasserfläche 


Nehmen wir beispielsweise einen Exponenten gleich 1,6 an, der 
so häufig in den Versuchen gefunden wurde, so errechnet sich für 
1600 Poren, die wir der Tab. 16 entnehmen kénnen, der Transpirations- 
wert gleich 4,4. Um nun aber einen Transpirationswert zu erhalten, 
der bei diesem Exponenten einer freien Wasserfläche unseres Systems 


gleichkommt, miiBten wir 
16 000 gleich groBe Poren 
haben, d.h. also den Tran- 
spirationswert 44. Jetzt 
miissen aber diese 16000 
Poren auf unsere 400 mm 
im Quadrat verteilt sein. 
Dies verlangt, daB 127 
Poren in einer Reihe von 
20 mm liegen. Es bean- 
spruchen 127 Poren, von 
der jede 0,05 mm im 
Durchmesser hat, eine 
Ausdehnung auf der Reihe 
von 6,35 mm. Hieraus 
errechnen wir, daß die 
Poren etwa 100 u vonein- 
ander entfernt sind, d.h. 
also nur das Doppelte 
ihres Durchmessers. Da- 
mit ist natürlich nicht 
die Bedingung erfüllt, die 
gefordert werden muß. 


Um aber bei unserem System mit 1600 Poren der freien Wasserfläche 
gleichzukommen, müssen wir einen Exponenten von ungefähr 1,2 
nehmen!). In unseren empirisch entwickelten Werten liegen nun fol- 
gende Verhältnisse vor. In Ruhe war die Transpiration der freien 
Wasserfläche doppelt so groß wie die der Membran mit 1600 Poren. Der 
Exponent ist also, wie wir der Abbildung entnehmen können, bei 1,3 
anzusetzen, im Wind transpirierte aber die freie Wasserfläche 4,5mal 


1) In der Zeichnung überschneiden sich die beiden Kurven. Dieses ist natür- 
lich nur theoretisch möglich, da in diesem System eine völlige Umfangsproportio- 
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mehr, der Verdunstungsexponent liegt also bei 1,4 und héher (siehe 
unsere Berechnungen auf 8.159). Bei einem System von Poren, das 
die Bedingung enthält, daß die Poren einen bestimmien Abstand haben, 
ist bei den Exponenten, wie wir sie empirisch ermittelten, die Verdunstung 
der freien Wasserfläche also niemals zu erreichen. 

Wir kommen nunmehr zu dem wichtigsten Ergebnis unserer Unter- 
suchungen. Wir haben oben den Beweis auf verschiedene Weise zu er- 
bringen versucht, daß die Transpiration porentragender Flächen die 
Summe der Transpiration der einzelnen Poren ist, d.h. daß die Tran- 
spiration immer proportional den Flächen geht. Jede Pore auf der 
Fläche transpiriert gleichviel, wo immer sie auch liegen mag. Eine 
Absättigung im Sinne JEFFREYS’ und GALLENKRMPs findet bei solchen 
Porenplatten nicht statt, und deshalb sind Spekulationen, wie STILES (13) 
und WALTER (16) sie anstellen, für stomatäre Transpiration nicht statt- 
haft. Die Absättigung ist auf der ganzen Fläche gleichmäßig, d. h. das 
Sättigungsdefizit ist für jede Pore gleich groß. Diese Gesetzmäßigkeit 
wird sicherlich nur auf Flächen bestimmter Größe anwendbar sein. 
Die Größe der Flächen, die für uns in Frage kommen, fallen ohne Zweifel 
in den Bereich seiner Gültigkeit. Wir fanden im Versuch auf S. 135, 
daß die Flächenproportionalität für ein Quadrat von 225 gem galt, 
dabei hatten die Poren einen Druckmesser von 2 mm. Unsere 
Windgeschwindigkeit, die wir anwendeten, war verhältnismäßig noch 
gering; bei wachsender Zunahme des Windes wird die Grenze der Gül- 
tigkeit bei immer größeren und größeren Flächen liegen. 

Wir wollen uns fragen, wie sich unsere Auffassung über die Tran- 
spiration multiperforater Septen auf die der Blätter übertragen läßt. 
Es kann sich hier unmöglich darum handeln, das ganze Problem zu er- 
örtern. Die Ergebnisse, die im Laufe der Jahre über die Transpiration 
der Blätter gesammelt sind, sind so zahlreich, daß es einer eigenen 
Untersuchung bedarf, im einzelnen die Ergebnisse zu sichten und 
unseren Überlegungen einzureihen. Wir können hier um so mehr darauf 
verzichten, da mehrere wichtige Untersuchungen aus der letzten Zeit 
vorliegen (RENNER 11, HUBER 8, DIETRICH 4), welche das Transpira- 
tionsproblem auf breiter Basis behandeln. Nach unserer Ansicht, die 
wir auf Grund unserer Ergebnisse uns gebildet haben, stehen bei 
den Versuchen über die Physik der Transpiration die Überlegungen 
von Brown und EscomsBE vielfach zu sehr im Vordergrund aller 
dieser Untersuchungen. Die Ergebnisse von BRown und EsoomBE 
stellen einen wichtigen Schritt vorwärts dar, aber wir haben gesehen, 
daß die von ihnen entwickelten Formeln doch nicht so allgemein 
anwendbar sind, daß sie auf Porengrößen, wie sie in den Spalt- 
öffnungen vorliegen, nicht ohne weiteres übertragen werden dürfen. 
Dasselbe gilt von den neuerdings in die Diskussion geworfenen Unter- 

Planta Bd.3. 11 
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suchungen von JEFFREYS und GALLENKAMP, die für Blätter nur ganz 
bedingt Anwerdung finden diirften. Wir wollen einige der wichtigsten 
Fragen, die in unmittelbarem Zusammenhang mit unseren Ausfiih- 
rungen stehen, hier wiedergeben. 

Bei uns stand die stomatäre Transpiration im Vordergrund. Wir 
haben uns aber zu fragen, ob durch die kutikuläre das Bild nicht voll- 
ständig verändert wird. RENNER (11) veranschlagt in seinen Unter- 
suchungen über die Physik der Transpiration die kutikuläre Transpira- 
tion und gibt fiir verschiedene Pflanzen ganz verschiedene Werte an. 
Bei Nuphar luteum ist die kutikuläre Transpiration in Ruhe 1/, bis 1/,, 
im Wind 1/1) bis 1/29 der stomatären, bei Hydrangea hortensis 1/, in 
Ruhe und 1/,, im Wind, bei Archangelica officinalis */, bis 1/, in Ruhe 
und 1/2 im Wind, während beispielsweise bei Gentiana lutea die stoma- 
tare Transpiration sich nur unwesentlich von der kutikulären unter- 
scheidet, bei Rhododendron wurde die kutikuläre Transpiration gleich 0 
gefunden. Wenn RENNER im Wind eine bedeutend stärkere Transpira- 
tion, das Zwei- bis Zehnfache der in Ruhe findet, so kônnte auf den 
ersten Blick dieses Ergebnis mit unseren Resultaten nicht in Einklang 
zu bringen sein. Wir fanden bei unseren kleinsten Poren im Wind und 
in Ruhe einen Unterschied von nur 1:2, und bei größeren Poren war 
der Unterschied sogar noch geringer. Der Wind, den RENNER anwandte 
(kräftiges Fächeln mit einem Pappdeckel) war sicherlich bedeutend 
stärker und ungleichmäßiger als der unserige. Zudem findet er auch 
bei Pflanzen, wo die kutikuläre Transpiration keine Rolle spielt, wie 
bei Rhododendron, daß ‚die Steigerung des Gewichtsverlustes durch 
Wind fast unmerklich war“ (S. 500). Seine Ergebnisse sprechen also 
nicht gegen die unserigen, wohl aber beweisen die von ihm gegebenen 
Zahlen die große Verschiedenheit, die in der Transpiration von Blättern 
herrscht. Wir haben oben bei unseren Versuchen mit physikalisch gut 
definierten Gebilden stets hervorgehoben, wie schwankend selbst bei 
diesen die Ergebnisse der Einzelversuche sein können. Um so mehr 
gilt dies für Blätter, wo die physikalischen Faktoren weit weniger kon- 
trollierbar sind. Hierüber sollen eingehende Untersuchungen Klarheit 
verschaffen. Wir selbst haben bereits solche mit Blättern gemacht 
und bisher festgestellt, daß die Verhältnisse hier sehr verwickelt liegen, 
daß sehr viele Faktoren zu berücksichtigen sind. 

RENNERs Zusammenstellung zeigt vor allem auch, daß die kutikuläre 
Transpiration bei den verschiedenen Pflanzen ganz verschieden ist. 
Es gibt eine große Anzahl Pflanzen, bei der sie sicherlich ganz zu 
vernachlässigen ist, während sie bei anderen schwerer ins Gewicht fallen 
wird. Dieses muß stets von Fall zu Fall entschieden werden, was ex- 
perimentell sehr schwer zu verwirklichen sein wird. Wir wollen einmal 
uns überlegen, inwieweit die kutikuläre Transpiration die flächenpro- 
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portionale stomatäre abändert und stellen zu diesem Zwecke folgende 
Berechnung an. Wir legen zwei kreisférmige Flächen, die mit Poren 
versehen sind, von einem Durchmesser von 10 und 20 cm zugrunde, 
die eine stomatäre Verdunstung haben, welche im Verhältnis von 1 : 4 
steht. Da die beiden Kreisscheiben in dem gleichen Verhältnis von 
1:4 stehen, wird sich die Verdunstung im Winde, wenn sie als die einer 
freien Wasserfläche angesehen würde, gemäß den Überlegungen von 
JEFFREYS sich wie 1 : 3,2 verhalten (siehe die Versuche von WALTER 16, 
S. 10 und unsere eigenen auf 8.120). Bei kutikulärer Transpiration 
muß eine Absättigung nach der Jerrreysschen Überlegung erfolgen, 
und zwar um so mehr, je stärker diese ist. Wir wollen in unserem 
Beispiel die kutikuläre Transpiration verschieden stark annehmen und 
dies durch einen verschieden großen Bruchteil des Verhältnisses der 
Verdunstungen ausdrücken, als wenn die Flächen freie Wasserflächen 
wären. Wir stellen uns also vor, daß die stomatäre und die kutikuläre 
Transpiration unabhängig nebeneinander verlaufen. In der ersten 
Vertikalspalte geben wir die Bruchteile des im Wind für freie Wasser- 
flächen geltenden Verhältnisses 1: 3,2 an, in der zweiten das Tran- 
spirationsverhältnis der großen und kleinen Scheibe, wo nun das Ver- 
hältnis der Summe der beiden Transpirationsproportionen genommen 
ist. Diese Berechnung hat nur unter der Voraussetzung Sinn, daß die 
beiden Transpirationsarten sich gegenseitig nicht beeinflussen. Eine 
Beeinflussung wird um so stärker sein, je höher die kutikuläre Tran- 
spiration wird, und um so geringer, je unbedeutender sie ist. 


Tabelle 17. 





Gesamtverhältnis von 
Bruchteil des 
Verhältnisses 1 : 3,2 stomatärer u. kutikulärer 
Transpiration 





:3,73 
: 3,81 
: 3,84 
: 3,91 
: 3,93 
: 3,96 
: 3,98 
3/00 : 3,99 


Die Abweichung von dem Verhältnis 1:4 ist bei diesen Uberle- 
gungen gar nicht so groß. Es ist aber weiter noch zu berücksichtigen, 
daB wir hier ein Verhältnis zugrunde legen von 1 : 3,2, das freien Wasser- 
flächen zukommt. Wenn wir keine freie Wasserfläche haben, wenn die 
Wassermolekeln nur schwer durch die abgebende Membran hindurch- 
gehen, so muß das Verhältnis immer mehr 1 : 4 werden, was die obigen 
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Zahlen in unserem Sinne noch begünstigen wiirde. Wenn die kutikuläre 
Transpiration groß wird, wie dies beim Bruchteil '/, und '/; der Fall 
ist, so wird umgekehrt die stomatäre Transpiration verändert, wodurch 
das Verhältnis 1:4 und damit auch die beiden obigen Verhältnisse 
1:3,73 und 1:3,81 auf einen tieferen Wert herabgedriickt werden, 
der maximal 1 : 3,2 wird, was der freien Wasserfläche gleichkommt. 
Je mehr also die siomatäre Transpiration die kutikuläre übertrifft, um 
so mehr wird das Flächenverhältnis gewahrt bleiben. In Ruhe hat die 
kutikuläre Transpiration einen größeren Anteil an der Gesamttranspiration 
als im Wind. 

Bei sehr vielen Blättern wird die kutikuläre Transpiration so gering 
ins Gewicht fallen, daß man sie vernachlässigen kann. Wir wollen uns 
nun dieser rein stomatären Transpiration zuwenden und prüfen, wieweit 
die Verhältnisse unseres Systems multiperforater Septen bei Blättern 
mit Spaltöffnungen verwirklicht sind. Die Voraussetzung, daß hier 
Flächenproportionalität gilt, ist, daß die Poren, wie wir oben gezeigt 
haben, um das Fünffache voneinander entfernt sein müssen. Ist diese 
Bedingung bei den Blättern erfüllt? Wir verdanken RENNER eine 
größere Anzahl von Messungen, die wir hier auswerten wollen. Er sagt 
von ihnen (S. 503), daß sie nicht immer das Zehnfache ihres Durch- 
messers voneinander entfernt sind, wie dies BROWN und EscoMBE ver- 
langen, um eine gegenseitige Beeinflussung aufzuheben. Daß diese 
Forderung jedenfalls bei Luftbewegung, wie wir sie in der Natur an- 
treffen, zu hoch gegriffen ist, haben unsere Untersuchungen ergeben. 
Aus Renners Angaben lassen sich folgende Zahlen berechnen, wenn 
wir die elliptische Öffnung in einen inhaltsgleichen Kreis nach der 
Formel 2r = Vab verwandeln. 






































Tabelle 18. 

Zahl der Durchmesser Abstand der Abstand das 

Spaltöffnungen | einer Spalt- Spaltöffnung n-fache des 

auf 1 cm? ôffnung in u in u Durchmessers 
Nuphar luteum... . 41 000 5,3 45 8 
Hydrangea hort. . . . 16 500 5,4 73 13 
Aconitum lycoctonum . 8 240 9 100 11 
Archangelica officinalis 45 000 6,3 42 6 
£ u. 12 360 36 6 
Gentiana lutea... . o. 6180 6,3 192 20 
Rhododendron hybridum 20 600 2,25 70 30 
Callisia repens... . 1 590 15,7 280 16 
Tradescantia viridis . . 2120 13,4 280 20 


Wir sehen, daB bei allen Pflanzen der nôtige Abstand der Spalt- 
öffnungen voneinander gewahrt ist. Er liegt sehr oft sogar über 10. Bei 
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der Variabilität der Spaltöffnungsweite können sich keine sehr nennens- 
werten Verschiebungen ergeben. 

Die Zahl und Größe der Spaltöffnungen muß, wenn unsere Über- 
legungen richtig sind, überall ausschlaggebend ins Gewicht fallen. In 
der letzten Zeit sind vor allem von DIETRICH (4) und Huser (8) Sonnen- 
und Schattenblätter untersucht worden. Man hat bei allen Unter- 
suchungen gefunden, daß die Sonnenblätter mehr transpirieren als die 
Schattenblätter. Alle Autoren geben aber auch (siehe vor allem die 
Literatur bei Drerricn, 8. 187) an, daß die Sonnenblätter mehr Spalt- 
öffnungen besitzen. Huser kommt in seiner Arbeit auch darauf zu 
sprechen, daß Blätter in verschiedener Höhe verschieden stark tran- 
spirieren. Auch hier wird die größere bzw. geringere Zahl der Spalt- 
öffnungen für dieses Verhalten verantwortlich gemacht. Vorderhand ist 
es noch nicht möglich, irgendwelche bestimmten Angaben für unsere 
geforderte Flächenproportionalität zu geben. RENNERs Untersuchungen 
(11, 8. 495) mit verschieden großen Stücken eines und desselben Blattes 
könnten dies bestätigen, teils nicht. Eigene Versuche liefen auf dasselbe 
hinaus. Auch hier müssen weitere Untersuchungen abgewartet werden. 

Wenn Flächenproportionalität gilt, spielt die Form des Blattes und 
ihre Stellung zur Windrichtung keine Rolle, worauf auf 8. 123f. bereits 
deutlich hingewiesen wurde. Unter diesem Gesichtspunkt kann ihr kein 
größerer ökologischer Wert zugemessen werden. 

Auf die Bedeutung der Architektonik der Spaltöffnungen ist oft auf- 
merksam gemacht hingewiesen worden, am eindringlichsten von REN- 
NER (11) und GRaDMANN (7)1). Es ist natürlich ein großer Unterschied 
in der absoluten Größe der Transpiration vorhanden, wenn Spaltöff- 
nungen eben, ein gesenkt oder erhoben liegen. Ob die relativen Tran- 
spirationswerte dadurch geändert werden, ist noch eine offene Frage 
und verlangt weitere Untersuchungen (siehe Versuche auf 8.129). Je 
eingesenkter eine Spaltöffnung ist, um so mehr muß die Transpiration 
der Öffnung dieser proportional gehen. Bei Erhöhung sollte der Ex- 
ponent eine Erniedrigung erfahren, was auch im einzelnen noch weiter 
zu untersuchen wäre. 

Fragen wir uns nun noch, inwieweit die Verdunstung eines Evapori- 
meters mit einer multiperforaten Membran zu vergleichen ist. Das 
Verhältnis dieser beiden Verdunstungsgrößen wurde bekanntlich von 
Livınsston als relative Transpiration eingeführt. Wie verschiedenartig 
diese beiden Gebilde auf eine Veränderung der äußeren Bedingungen 
reagieren, das ergaben unsere Untersuchungen auf Schritt und Tritt. 


1) Die Apparatur, die GRADMANN in Riesendimensionen zur Demonstration 
der bei Blättern geltenden Verhältnisse bei seinen Untersuchungen konstruiert, 
kann uns, die wir von der Bedeutung der Kleinheit solcher Gebilde stets uns 
überzeugen mußten, wenig geeignet erscheinen, 
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Srere und Noack (12) haben bereits darauf hingewiesen, daß diese 
beiden ganz verschiedenen Gesetzen folgen, und ihren Ausführungen 
haben wir hier nichts weiteres hinzuzufügen. Huser (8, S. 87 ff.) hat 
diesen Gedanken einer Kritik unterzogen. Wir bestreiten keineswegs 
daß das Evaporimeter ein Maß für das Verdunstungsvermögen ist, 
aber es ist nichts mehr, wie dies auch klar aus den Ausfiihrungen von 
DIETRICH (4) hervorgeht, die eingehende Vergleiche zwischen Evapo- 
ration und Transpiration anstellte. Das spezifisch Pflanzliche, was 
natürlich nichts ,,Vitales“, sondern in allem physikalisch ist, wird 
damit nicht gewonnen. Das sind aber gerade die Dinge, die den Pflanzen- 
physiologen interessieren müssen. Alle Vergleiche der pflanzlichen 
Transpiration haben nur beschränkten Wert. Es kommt aber darauf 
an, die spezifische Eigenart jeder Pflanze kennenzulernen. Die Er- 
mittelung der „spezifischen Transpiration“ jeder Pflanze muß als Leit- 
gedanke zukünftigen Untersuchungen zugrunde liegen. Diese kann nur 
ermittelt werden, wenn die physikalischen Grundlagen der Transpiration 
geklärt sind. Unsere Arbeit soll hierfür ein Beitrag sein. 


IV. Zusammenfassung. 

Der Grundgedanke unserer Untersuchungen war, zu versuchen, die 
physikalischen Gesetzmäßigkeiten der Transpiration in Ruhe und im 
Wind weiter zu klären. Einige der wichtigsten Ergebnisse sollen hier 
kurz zusammengestellt werden. 

1. Die Transpiration von Pappdeckeln ist die von freien Wasser- 
flächen. Solche Modelle sind den Blättern, wie WALTER dies tut, physi- 
kalisch nicht ohne weiteres gleichzusetzen. Nur unter ganz bestimmten 
Bedingungen, wenn beispielsweise die kutikuläre Transpiration sehr 
stark ist, können solche Modelle zum Vergleich, aber nur bedingt, heran- 
gezogen werden. 

2. Die Überlegungen von JEFFREYS und GALLENKAMP wurden in 
verschiedenen modifizierten Versuchen geprüft und ihre Gültigkeit 
nur innerhalb gewisser Grenzen bestätigt. Die weitgehenden Speku- 
lationen. die SrILES und WALTER nach den Überlegungen von JEFFREYS 
übernehmen, sind nicht haltbar. So spielt z. B. Blattgestalt und Blatt- 
stellung zur Windrichtung nicht die Rolle, wie man nach den Überlegun- 
gen von JEFFREYS und GALLENKAMP vermuten könnte. 

3. Mittels Pappdeckelstücken versuchten wir eine Differenzierung 
der Transpiration längs der Windrichtung zu geben. Die Absättigung 
ist gleich an der Stelle, wo der Wind die Fläche betritt, sehr stark, 
um dann sofort beträchtlich abzufallen, und ungefähr gleich zu bleiben. 
Auch im Wind ließ sich eine Randstrahlenwirkung erkennen. 

4. Die stomatäre Transpiration von Blättern muß gleichgesetzt 
werden der Transpiration multiperforater Septen. Diese ist anders zu 
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bewerten wie die freier Wasserflächen. Die Transpiration ist bei multi- 
perforaten Septen mit groBem und kleinem Porendurchmesser flächen- 
proportional, wenn die Poren den nôtigen Abstand wahren. In verhältnis- 
mäßig leichtem Wind wurde die unterste Grenze der Flächenproportio- 
nalität beim fünffachen Abstand des Porendurchmessers gefunden. In 
Ruhe muß dieser Abstand größer sein. 

5. Wenn unter der Porenmembran ein freier Raum ist und der Wind 
in diesen eintreten kann, so tritt eine Zugwirkung auf, was eine Er- 
höhung des Transpirationsexponenten über 2 bedingt. 

6. Es wurde experimentell bewiesen, daß der Wind auf Poren ver- 
schiedener Größe ganz verschieden einwirkt. Die Verdunstung aus 
kleinen Poren unterscheidet sich im Wind und in Ruhe nicht sehr 
wesentlich. 

7. Die Formeln, die Brown und Escomse für die Verdunstung 
multiperforater Septen angeben, gelten nur für Poren bestimmter 
Größe. . Sie sind für Poren in der Größe der Spaltöffnungen nicht aus- 
reichend. 

8. Das Evaporimeter kann nur ein Maß für die Verdunstungskraft 
eines Systems sein, gibt aber die spezifischen Verhältnisse eines anderen 
Systems nicht an. 

9. Es wurden die Möglichkeiten theoretisch erörtert, wann ein multi- 
perforates Septum die Verdunstung einer freien Wasserfläche erreicht. 
Die erforderliche Anordnung zu dieser Erfüllung entspricht aber nicht 
den Verhältnissen des Porenanordnungssystems bei Blättern. Die 
Stomataentfernung beträgt zumeist mehr als das Fünffache ihres Durch- 
messers. Die Anordnung genügt also, um Flächenproportionalität bei 
Blättern zu gewinnen. Auch unter diesem Gesichtspunkt hat die Blatt- 
gestalt keinen Einfluß auf die Transpiration. 

10. Aus dem Zusammenwirken der stomatären und kutikulären 
Transpiration wird sich je nach den Verhältnissen beider eine mehr oder 
weniger starke Abweichung von der Flächenproportionalität ergeben. 
Sie wird um so stärker sein, je größer die kutikuläre Transpiration ist. 
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ZUR KENNTNIS DES PHOTOTROPISMUS VON 
CLADONIAPODETIEN UND VERWANDTEN ORGANEN. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNGEN.) 

Von 


. 


FRIEDRICH TOBLER. 
(Eingegangen am 16. Oktober 1926.) 


Phototropismus ist für die Fruchtkörper einer Reihe von Pilzen 
bekannt. Die meisten Angaben für die Basidiomyceten (Agaricus, 
Coprinus), aber auch für Ascomyceten (Peziza, Sordaria) und endlich 
für Phycomyceten (Pilobolus, Mucor) sind oft in den üblichen Kulturen 
oder in der Natur bestätigt worden!). Sie sind so einfacher Art und in 
ihrer Ursachlichkeit wohl so klar, daß sie weiterer Verfolgung kaum 
bedürfen. Etwas unklarer sind die für Claviceps mitgeteilten Beobach- 
tungen von Kravs?), auf die wohl nur deshalb von anderen noch nicht 
zurückgekommen wurde, weil das Objekt seltener zur Hand ist. Ich 
werde darüber später weiteres mitteilen. Anscheinend werden nämlich 
auch dort die phototropischen Reaktionen durch anderem Einfluß unter- 
worfenen Wechsel im Verlauf des Wachstums der Fruchtstiele abge- 
wandelt und unklar; sie wollen daher in ihren „Abweichungen“ gründ- 
lich verfolgt sein. 

Ähnliches gilt nun auch von den Fruchtträgern (Podetien) bei Cladonia 
und Baeomyces, mit denen ich seit einiger Zeit zu arbeiten unternommen 
habe, und über deren Verhalten ich jetzt Grundlagen mitteile. Voraus- 
setzung für ein physiologisches Arbeiten ‚mit diesen Gegenständen ist 
natürlich die Möglichkeit ihrer gesunden Kultur. Diese ist mir seit 
längerer Zeit gelungen: ich besitze reine größere Rasen verschiedener 
Cladina- und Cladonia-Arten, in derartig gutem Wachstum, wie es 
bisher wohl kaum für möglich angesehen wurde. Man glaubte ja (wie 
ich selbst noch verzeichnet habe*)), daß die Nähe menschlicher Siedlung 
ein Gedeihen der Flechten hindere. Das ist für eine Reihe von Flechten 
jedenfalls unrichtig. Die Feuchtigkeitsverhältnisse von Boden und Luft 


1) Literatur im einzelnen bei Prerrer: Pflanzenphysiologie, 2. Aufl. 2, 575 
und bei Jost-BENECKE: Pflanzenphysiologie 2, 304. 

2) Botan. Zeit. 1876. 505. 

3) TosLeR: Biologie der Flechten 1925. 57. 
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sind es, die den irrigen Eindruck hervorgerufen haben. Über die Kultur 
selbst teile ich später Näheres mit. Daneben aber sei nicht vergessen, 
daß auch für diesen Gegenstand die Beobachtung in der Natur ergiebigen 
Stoff liefert, daß sie leider bislang nicht genügend genutzt wird und 
sehr wohl in Vergleich mit dem Versuch gestellt werden kann. Und 
endlich muß zur völligen Klärung der Lage bei den immerhin empfind- 
lichen Flechten auch der Versuch am natürlichen Standort herangezogen 
werden, ein Weg, den ich gleichfalls seit geraumer Zeit gehe, nachdem 
frühere derartige Versuche durch den Krieg verloren wurden. 

Die Podetien von Cladina- und Cladonia-Arten sind positiv photo- 
tropisch, aber nur vor der Ausbildung des Bechers oder Köpfchens. Das 
entspricht durchaus dem Verhalten der größeren bäumchenartigen 
(sterilen) Stämmchen, deren Wiederaufkrümmung nach Umkehr von 
Rasen bekannt ist. Zuerst hat das ja SANDSTEDE, auch in Exsikkaten, 
belegt:). Den Nachweis für den positiven Phototropismus habe ich in 
langwierigen Versuchen und mit den üblichen Vorsichtsmaßregeln an 
umgekehrt, aber frei, in allseitigem Licht kultivierten Exemplaren von 
Cladonia impexa führen können. Die Wachstumsreaktion von etwa 
3—4 cm langen Stämmchen wurde im Verlauf von 8—10 Wochen deut- 
lich und hält zurzeit noch an. Bei einseitiger Belichtung wurde eine 
Hinkrümmung zum Licht an aufrechten wie umgedrehten Stämmchen 
in gleicher Zeit sichtbar. Täuschung durch negativen Geotropismus 
(der an sich schon nach den bekannten Erscheinungen bei anderen 
Pilzen unwahrscheinlich ist) ließ sich glatt ausschließen. 

Von zahlreichen Beobachtungen in der Natur, namentlich für die 
Baumstümpfe bewohnenden Cladonien, ergibt sich ein entsprechendes 
Bild, dessen Erklärung sich auch aus Lageveränderungen, die man am 
Standort vornimmt, bringen läßt. Hier zeigt sich, daß nur die jugend- 
lichen, an der Spitze noch unfertigen und jedenfalls perithezienlosen 
Podetien positiv phototropisch reagieren. Die Reaktion vollzieht sich 
aber anscheinend mehr im oberen Teil: man findet häufig bei schräger, 
z. B. unter 45° geneigter Lage des Thallus etwa 2 cm lange Podetien 
in den unteren zwei Dritteln horizontal hervorstehend, im oberen 
Drittel hakig emporgekrümmt. (Die Schuppen des Lagers, soweit größer 
und deutlicher, verhalten sich geradeso, wie etwa Polyporus-Frucht- 
körper an Stämmen, d.h. stehen etwa horizontal ab.) 

Indessen findet man bei genauerem Zusehen auch Abweichungen 
von diesem Verhalten an kleineren und größeren Cladonia-Podetien 
gar nicht selten. Oft genug sind diese nämlich unregelmäßig hin und her 
gekrümmt (zugleich übrigens auch unregelmäßig dick!). Doch stehen 
diese Fälle keineswegs im Widerspruch zu den klaren Erscheinungen 


1) Vgl. ToBLER, |. c. S. 123. 
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des Phototropismus. Sie sind nur die Folge sehr unregelmäßiger 
Wachstumsvorgänge, wie sie sich an den Podetien unter dem Einfluß 
der Feuchtigkeit und in Abhängigkeit von der Massenhaftigkeit und 
Entwicklung der vermutlich meist von außen ,,angeflogenen“ (besser an- 
gespülten) Algenklümpchen vollziehen. Dabei entstehen örtliche Wuche- 
rungen und besondere Wachstumsreize, denen die Hyphenmasse des 
Podetiums unterliegt. So findet man in kleinen sehr feuchten Winkel- 
chen besonders oft unregelmäßige Krümmungen und anscheinende 
Richtungslosigkeit der sterilen Podetien auch bei ausgesprochen ein- 
seitiger Belichtung. Treten solche Zustände erst später im Verlauf 
der Entwicklung des Podetiums ein, so wirken sie sich auch nur an den 
oberen {jüngeren) Teilen aus. An Wegrändern treten derartige Bilder 
stets auf, Versuche mit Herstellung solcher Verhältnisse ergaben klare 
Übereinstimmung. 

Die Cladonia-Podetien, als gonidienhaltige Pilzorgane, wollen selbst- 
verständlich auch unter dem Gesichtspunkt betrachtet sein, daß — im 
Gegensatz zu allen eingangs erwähnten Daten betreffs anderer Pilze — 
hier assimilierende Teile vorkommen; es fragt sich, ob diese etwa als 
Reiz empfangend eine Rolle spielen können. Von Cladonia-Arten 
gonidienlose Podetien zu erzielen ist mir bisher noch nicht gelungen. 
Doch lockte Baeomyces mit den sich überall schnell entwickelnden, stets 
gonidienfrei bleibenden Podetien zum Vergleich. Ich kann für ihn 
zunächst schon angeben, daß auch bei ihm positiver Phototropismus 
besonders lebhaft vorliegt. Es ist daher unwahrscheinlich, daß bei 
Cladonia mit der eher langsameren Reaktion (bei allerdings auch lang- 
samerem Wachstum!) die Verhältnisse abweichen sollten. Im Gang 
befindliche Versuche werden weitere Klarheit geben. Wichtig ist die 
Rolle der Gonidien bei Cladonia jedenfalls insofern, als sie auf das 
Wachstum und dadurch (aber eher hemmend) auf den Ausfall der photo- 
tropischen Reaktion von Einfluß sind. 














ÜBER DIE SEXUALREAKTION VON MANOILOV. 


Von 
Nrets NIELSEN 
(Kopenhagen). 
(Eingegangen am 10. November 1926.) 


In einer unlängst erschienenen Arbeit berichten DEMEREC und SATINA 
(1925) über Untersuchungen betreffend eine chemische Sexualreaktion. 
Die Methode ist von Manomov (1922) angegeben; diese Abhandlung, 
wie spätere von MAnoILov (1924) und GRÜNBERG (1922), scheinen indessen 
längere Zeit unbeachtet geblieben zu sein. In der Abhandlung von 
DEMEREcC und SATINA sind diese Arbeiten referiert). 

Die Reaktion von Manomov ist folgende: Zu 3 cm? eines alkoho- 
lischen Extraktes von Blättern (10 g Blatt extrahiert in 30 cm? 60proz. 
Alkohol) oder zu dem Blute eines Tieres werden 10 Tropfen lproz. 
Papayotinlösung, 3 Tropfen lproz. Dahlia (oder Methylgrün) in alkoho- 
lischer Lösung, 3 Tropfen 1proz. Kaliumpermanganatlösung, 1—3 Trop- 
fen 40proz. Salzsäure und 3 Tropfen 2proz. Thiosinaminlösung in der 
angegebenen Reihenfolge gegeben. Der Extrakt oder das Blut soll, 
wenn es von einem weiblichen Tiere oder Pflanze herrührt, eine rot- 
violette Farbe bekommen, wenn aber von einem männlichen Indivi- 
duum, farblos bleiben. Manomov denkt, daß diese Reaktion auf einem 
für männliche Tiere und Pflanzen spezifischen Enzym beruht, welches 
Dahlia (Methylgrün) und Kaliumpermanganat entfärbt. Die anderen 
eben genannten Abhandlungen bestätigen bis zu einem gewissen Grade 
die von MANOILOV angegebenen Resultate. 

Die Erklärung der Natur der Reaktion ist nur durch eine Darlegung 
der chemischen Verhältnisse zu erlangen. Es ergab sich, daß das Papayo- 
tin ganz ohne Bedeutung war. Unter den anderen Stoffen ist Kalium- 
permanganat ein starkes Oxydationsmittel; setzt man es zu Dahlia (in 
saurer Lösung), so wird letzteres oxydiert, und die blaue Lösung entfärbt 
sich; bei Überschuß von KMnO, wird die Lösung wieder gefärbt, aber 
diesmal rührt sie vom KMnO, her. Eine Lösung von KMnO, wird farb- 
los durch Zusatz (im Überschuß) von Thiosinamin. Setzt man aber 


1) Ich kenne die Abhandlungen von MANoILOV, GRÜNBERG und MINENKOW 
nur durch dieses Referat; die Originalarbeiten waren mir nicht zugänglich, 
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Thiosinamin zu einer Lésung von Dahlia, so wird diese nicht farblos. 
Da 10 Tropfen Kaliumpermanganat mehr als notwendig sind, um 
3 Tropfen 1proz. Dahlia zu oxydieren, so ist es leicht verständlich, 
daß reiner 60proz. Alkohol farblos wird, wenn die von Manomov an- 
gegebenen Stoffe in den angegebenen Konzentrationen zugefügt werden ; 
es wird also eine „männliche Reaktion‘ hervorgerufen. Wird aber zu 
dem Alkohol ein Stoff gesetzt, welcher KMnO, reduizert, und ist dieser 
Stoff in genügender Menge vorhanden, um alles KMnO, reduzieren zu 
können, so wird Dahlia dadurch gegen Oxydation geschützt, und die 
Lösung von Dahlia erscheint nach dem Zusatze von Thiosinamin ge- 
färbt; es wird also eine „weibliche Reaktion‘ hervorgerufen. 

Die Natur der Reaktion ist nun leicht verständlich; es ist eine 
solche auf KMnO, reduzierende Stoffe in der Pflanze. Wenn der von 
ManoILoV behauptete Unterschied existiert, müssen die weiblichen 
Pflanzen also eine größere Menge von reduzierenden Stoffen als die 
männlichen besitzen. Ob das zutrifft, muß dann untersucht werden. 

Für diese Zwecke habe ich zwei verschiedene Methoden angewendet. 
Erstens ist es möglich, eine einfache Titrierung mit KMnO, auszu- 
führen. Zu einer gewissen Menge (3 cm?) des Extrakts!) (durch HCl 
angesäuert) wird eine KMnO,-Lösung gesetzt; so lange reduzierende 
Stoffe im Extrakt vorhanden sind, wird die zugetropfte KMnO,-Lésung 
entfärbt; die ganze Menge der reduzierenden Stoffe ist also verbraucht, 
wenn die Lösung rot wird. 

Bei der zweiten Methode wird Dahlia als Indikator zugesetzt. Zu 
einer Reihe von Reagenzgläsern, deren jedes 3 cm* des Extraktes ent- 
hält, werden 1 cm’ einer 1proz. Dahlialösung und variable Mengen einer 
Kaliumpermanganatlösung (1/,9-normal) gefügt. Danach werden 2 Tropfen 
20proz. HCl zugesetzt, und 15 Sekunden später 2 proz. Thiosinamin (in 
wässeriger Lösung). Die Menge von KMnO,, durch deren Zusatz die Farbe 
nach darauf folgendem Zusatz von Thiosinamin eben verschwindet, genügt 
dann gerade, um die Stoffe des Extraktes und die Dahlia zu oxydieren. 
Durch eine Titrierung kann man die zur Oxydation der angewandten 
Dahlia notwendige Menge KMnO, bestimmen. Subtrahiert man den so 
gefundenen Wert von dem durch die erste Titrierung gefundenen, so 
erhält man das Vermögen des Extraktes, Kaliumpermanganat zn 
reduzieren. 

Diese Methode ist nicht so einfach wie die direkte Titrierung, hat aber 
den Vorteil, daß der Unterschied zwischen der gefärbten und der un- 
gefärbten Flüssigkeit viel deutlicher hervortritt. 


1) Ich habe bei meinen Untersuchungen mit 96 proz. Alkohol extrahiert, 
und zwar 5—10 cm? pro Gramm des Stoffes. (Frischgewicht.) Die Extraktions- 
dauer betrug 24 Stunden. 
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Ich habe einige Pflanzen sowohl nach der Methode von ManoıLov 
als nach der meinigen untersucht. Das Resultat war jedenfalls keine 
deutliche Bestätigung der von den genannten Autoren gefundenen 
Ergebnisse. Die betreffenden Arten — Nepenthes maxima, Taxus 
baccata, Ilex aquifolium und Urtica dioica — zeigten beinahe dasselbe 
Reduktionsvermégen bei mannlichen wie bei weiblichen Individuen; 
doch scheinen die weiblichen Individuen ein unbedeutend größeres 
Reduktionsvermögen zu besitzen als die männlichen. Nur bei Urtica 
dioica wurde eine größere Menge von Individuen geprüft; bei den 
anderen Arten wurden nur vereinzelte Exemplare untersucht. Der 
Durchschnitt des Reduktionsvermögens der weiblichen Individuen war 
ein wenig höher als derjenigen der männlichen Individuen. Die Variation 
zwischen Pflanzen aus verschiedenen Lokalitäten ist aber oft größer 
als der Unterschied zwischen männlichen und weiblichen Pflanzen aus 
derselben Lokalität. Da die Menge der Inhaltsstoffe der Pflanze selbst- 
verständlich von den äußeren Verhältnissen abhängig ist, so ist dieser 
Unterschied unschwer zu verstehen. 

Es geht aus der Untersuchung hervor, daß ein deutlicher Unter- 
schied zwischen männlichen und weiblichen Pflanzen bei Urtica nicht 
existiert, jedenfalls nicht bei den von mir untersuchten Exemplaren. 
Ob überhaupt ein sicherer Unterschied vorhanden ist, ist nur durch 
künftige, mehr ausgedehnte Untersuchungen zu entscheiden. Da die 
Menge der in Frage kommenden Stoffe aber sehr von den äußeren Be- 
dingungen abhängt, so ist es nicht wahrscheinlich, daß ein fester Unter- 
schied durch diese Methode festgestellt werden kann. 
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(Aus dem physiologischen Institute der Universität Graz.) 


UBER EINIGE REAKTIONEN DER ERREGUNGSSUBSTANZ 
VON MIMOSEN UND DEREN PRUFUNG AM FROSCHHERZEN. 


‘Von 
LupwiG HERMANN und KARL UMRATH. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1926.) 


Wir haben die Erregungssubstanz von Mimosen am Froschherzen ge- 
prüft, um einen eventuellen Anhaltspunkt über ihre chemische Natur 
zu gewinnen. Da die Erregungssubstanz der Mimosen1) und die Sub- 
stanzen, die die Nervenwirkungen auf das Herz vermitteln?), bisher die 
einzigen in Lösung oder fester Form, wenn auch nicht rein, erhaltenen 
Stoffe sind, bot sich hier zum ersten Male die Gelegenheit zu prüfen, 
ob derartige Substanzen aus einem Organismus an einem anderen, sehr 
verschiedenen, irgendwie wirksam sind. Versuche in dieser Richtung 
an Keimlingen nahverwandter Pflanzen liegen von P. STARK?) vor, 
welcher fand, daß bei Übertragung gereizter Keimlingsspitzen auf fremde 
Unterlagen schon beim Übergang zu einer anderen Art eine merkliche 
Abschwächung der Reaktion eintritt, welche noch stärker merkbar wird, 
wenn man zu anderen Gattungen übergeht. Beim Übergang auf eine 
andere Unterfamilie verlaufen die meisten Versuche ergebnislos. Hin- 
gegen fand Ricca‘), daß Extrakte von Combretum grandiflorum und 
Stigmatophyllum littorale an Mimosen wirksam sind. 


1) U, Ricca, Nuovo Giornale botanico italiano (N. S.) 23, 51. (1916) und 
Arch. ital. Biol. 65, 219 (1916)a. R. Snow, Proceedings of the Roy. Soc. B 96, 
349 (1924). 

Wenn auch für die Erregungssubstanz der Mimosen nur feststeht, daß sie 
auf Reize hin gebildet wird und bei ihrem Aufsteigen im Stamm die Reaktion 
der Blätter hervorruft, so ist es doch wahrscheinlich, daß bei der echten Er- 
regungsleitung von Mimosen dieselbe Substanz gebildet wird, da ja viele Autoren, 
unserer Ansicht nach mit Recht, die Erregungsleitung für einen chemischen 
Auslösungsvorgang halten, der in mancher Hinsicht mit dem Abbrennen einer 
Zündschnur vergleichbar ist. 

2) O. Lozwı, Pflügers Arch. 189, 239 (1921). 

3) P. STARK, Jahrb. f. wiss. Botanik. 60. (1921). 

4) U. Rıcca, L. c. 1916a und Nature 117, 655, (1926). 
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Methodik. 


Da wässerige Extrakte aus Mimosen wegen der Anwesenheit von 
schleimigen Substanzen nur sehr schwer filtrieren und leicht faulen, sind 
wir bei Herstellung unserer Extrakte auf folgende Weise vorgegangen: 
Eine abgewogene Menge von Blattern und jungen Sprossen von Mimosa 
Spegazzinit wurde mit der Schere in wenige Millimeter lange Stücke zer- 
schnitten oder besser mit dem Wiegemesser fein gewiegt, in einer Reib- 
schale mit 96 proz. Alkohol angefeuchtet und gut zerrieben und zer- 
stampft. Diese Masse wurde nun mit so viel Alkohol, daß sie gerade 
bedeckt war, in einem Glase etwa 12 Stunden stehen gelassen oder besser 
eine halbe bis 1 Stunde im Wasserbade am Rückflußkühler erwärmt. 
Hierauf wurde mit einer Wasserstrahlpumpe durch ein Filter gesaugt, 
das wegen der noch auftretenden geringen Verschleimung einige Male 
gewechselt wurde. Diese alkoholische Lösung wurde nun am Wasser- 
bade unter vermindertem Drucke zur Trockene gebracht und der Rück- 
stand in halb so viel Kubikzentimeter aufgenommen als Gramm frische 
Substanz als Ausgangsmaterial gedient hatten. Nach dem Filtrieren 
erhält man eine trübe, braune Flüssigkeit, die sich nach längerem Stehen 
unter Bildung eines feinen braunen Bodensatzes klärt. 

Zur Prüfung an Mimosen wurden Sprosse von Mimosa Spegazzinii 
mit 4—6 Blättern und etwaigen Seitensprossen unter Wasser abge- 
schnitten und in einem Glashause an einer der direkten Besonnung nicht 
ausgesetzten Stelle so aufgestellt, daß ihr unteres Ende in ein Schälchen 
mit Wasser tauchte. Die Blätter waren trotz der vorgeschrittenen 
Jahreszeit, Oktober, Anfang November, oft schon nach einigen Stun- 
den wieder ausgebreitet, doch wurden die Versuche in der Regel erst 
am nächsten Tage angestellt. Es wurde dann mit einer Pipette das 
Wasser aus dem Schälchen entfernt und durch die zu prüfende Lösung 
ersetzt. Gut wirksame Extrakte führten zur vollständigen Reaktion 
aller oder fast aller Blätter mit einer Geschwindigkeit, die hinter der 
höchsten von Snow beobachteten, 19,4 cm in der Minute (1. c. S. 356), 
oft nur wenig zurückblieb; z. B. einmal bei 12°C 15 cm in 1'/, Minuten 
und 16cm in 21/, Minuten. Weniger wirksame Lösungen brachten die 
Blätter erst nach längerer Zeit und unter Umständen nur die unteren 
zur Reaktion. Jede Lösung wurde an einigen Sprossen geprüft. Falls 
sie unwirksam war, wurde die Tauglichkeit des Sprosses in ein bis zwei 
Fällen mit einer wirksamen Lösung festgestellt. Obwohl ein Sproß 
wiederholt verwendet werden kann, wurde er in der Regel nach einem 
positiven Versuch entfernt. 

Zur Prüfung am Herzen wurden die Lösungen gegen Lakmus neutrali- 
siert und einer RINGErschen Lösung an Stelle eines Teiles des destillierten 
Wassers zugesetzt. Diese Lösungen wurden dann eventuell weiter mit ge- 
wöhnlicher Rrncerscher Lösung verdünnt und am Straub-Herzen geprüft. 
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Herzwirkung. 


Die auf die angegebene Weise hergestellte Lésung bewirkt am Herzen 
Verkleinerung der Ventrikelkontraktionen, dann Alternans, wobei die 
hohen Kontraktionen oft wieder die ursprüngliche Höhe erreichen. Wenn 
die Konzentration im Vorhof und Sinus eine gewisse Höhe erlangt, tritt 
Herabsetzung der Frequenz ein, wobei die Ventrikelkontraktionen wieder 
alle die ursprüngliche Höhe erreichen können. Sehr große Dosen setzen 
dann die Kontraktionshöhe abermals herab und führen schließlich zum 
Stillstand. Die Wirkung ist leicht auswaschbar. Wahrscheinlich handelt 
es sich zunächst um eine Verlängerung des Refraktärstadiums, mit vor- 
wiegender Schädigung des Überleitungssystems. 

Diese Herzwirkung bleibt beim Eindampfen, Glühen und Wieder- 
auflösen im ursprünglichen Volumen Wasser bestehen, während die Wir- 
kung an Mimosen hierbei vollständig verschwindet. 

Ein Teil des Extraktes wurde zwischen Tonzellen mit destilliertem 
Wasser, in welche Pt-Elektroden tauchten, elektrolysiert. DieSpannung 
an den Elektroden betrug 150 Volt. Das Wasser in den Tonzellen wurde 
öfters erneuert. Es bestand ein starker Flüssigkeitsstrom aus der ano- 
dischen in die kathodische Tonzelle. An den Mimosensprossen war die 
neutralisierte Flüssigkeit aus dem Anodenraum fast unwirksam, die aus 
dem Kathodenraum gänzlich ohne Wirkung, die aus dem mittleren Teil 
neutralisiert und nicht neutralisiert (sauer) voll wirksam. Am Herz hin- 
gegen waren die neutralisierten Flüssigkeiten aus dem Anodenraum und 
aus dem Mittelteil, auch in höchster Konzentration, vollständig wirkungs- 
los, während die neutralisierte Flüssigkeit aus dem Kathodenraum, auch 
in starker Verdünnung, die oben beschriebene Herzwirkung hervorrief. 
Es ist also die Herzwirkung des Extraktes eine reine Kationenwirkung 
und die Mimosenerregungssubstanz am Herzen vollständig unwirksam. 


Reaktionen der Erregungssubstanz. 

Unser Extrakt hat seine Wirkung an Mimosen beim Kochen nicht 
verloren. Wegen der gegenteiligen Angabe Snows (1. c. S. 371) für wäs- 
serigen Extrakt von Mimosa pudica, haben wir wässerigen Extrakt von 
M. Spegazzinii hergestellt, 120 g frisches pflanzliches Ausgangsmaterial 
auf 200 ccm Wasser, der sich nach 2 Minuten Kochen noch wirksam 
erwies. Außerdem haben wir, nach der oben angegebenen Methode, wo- 
bei am Wasserbade nur auf 40—50° C erhitzt wurde, Extrakt von M. 
pudica hergestellt, der sich an M. Spegazzinii als wirksam erwies und 
diese Wirkung auch nach 5 Minuten Kochen mit nachfolgendem Fil- 
trieren und Auffüllen auf das ursprüngliche Volumen nicht verlor. Leider 
stand uns M. pudica wegen der fortgeschrittenen Jahreszeit für weitere 
Versuche nicht mehr in genügend gutem Zustande zur Verfügung. Die 
Frage ist jedenfalls weiterer Aufklärung bedürftig. 


Planta Bd. 3. 12 
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Wir haben unsere Lésung auch am Sandbad in Porzellantiegeln er- 
hitzt und die Temperatur an einem Thermometer abgelesen, das ur- 
sprünglich in die Lésung tauchte und nach deren Verdampfen, durch 
den etwas schaumigen Riickstand, fest mit dem Boden des Tiegels ver- 
bunden war. Die folgenden Temperaturangaben sind also nur Naherungs- 
angaben. Der erhaltene Riickstand wurde in Wasser vom Volumen der 
ursprünglichen Lésung aufgenommen und filtriert. 10 Minuten Erhitzen 
zwischen 160 und 170° C, wie auch 30 Minuten Erhitzen auf 165—185° C 
ließen die Wirksamkeit bestehen, doch ging diese bei 10 Minuten Erhitzen 
auf 200—205° C, wie auch beim 10-Minutenerhitzen auf 225° C verloren. 

Wir haben einen Teil des Extraktes am Wasserbad zur. Trockene 
gebracht, den Rückstand mit absolutem Alkohol extrahiert, filtriert, 
eingedampft und im Wasser vom Volumen der ursprünglichen Lösung 
gelöst. Die Wirksamkeit an Mimosen war nur gering, die Blätter re- 
agierten nach 10—15 Minuten. (Am Herzen hatte diese Lösung entspre- 
chend der Unlöslichkeit von Salzen in absolutem Alkohol keine Wirkung.) 
Die wässerige Lösung des in absolutem Alkohol unlöslichen Teils in 
Wasser vom Volumen der ursprünglichen Lösung war gut wirksam, d.h. 
die Mimosenblätter reagierten nach wenigen Minuten. Beim Ausschüt- 
teln des nicht neutralisierten, sauren Extraktes mit Äther (Äther : wäs- 
seriger Lösung = 1 : 1), und Lösen des festen Rückstandes beider Phasen 
in Wasser, je vom Volumen der ursprünglichen Lösung, war die Lösung 
vom Ätherrückstand unwirksam, die des Wasserrückstandes gut wirk- 
sam; sie wirkte in einer Verdünnung von 1 : 10 noch deutlich, 1 : 25 
andeutungsweise. Aber auch beim Ausschütteln eines durch NaOH-Zu- 
satz auf etwa ein Zehntel normal Alkali gebrachten Extraktes mit Äther 
oder Chloroform, unter den oben angegebenen Bedingungen, waren die 
Lösungen des Äther oder Chloroformrückstandes wirkungslos, die Lö- 
sungen der Wasserrückstände gut wirksam. 

Die Angabe Snows über die Dialysierbarkeit der Erregungssubstanz 
(I. e. 8. 372) konnten wir bestätigen. Eine größere Menge Extrakt wurde 
in einer Pergamentdialysierhülse 24 Stunden gegen destilliertes Wasser 
dialysiert, die Außenflüssigkeit eingedampft, der Rückstand in wenig 
Wasser aufgenommen und filtriert. Die Lösung erwies sich als sehr wirk- 
sam, ebenso nach der Neutralisation durch NaOH. Ein anderer Teil des 
Extraktes wurde 3 Tage gegen fließendes Leitungswasser dialysiert und 
hierauf etwas unter das Ausgangsvolumen eingeengt, er erwies sich als 
unwirksam. 

Das Ausschütteln, Kochen und Filtrieren des Extraktes mit Tier- 
kohle, in nicht neutralisierter saurer Lösung und in Lösung, die mit 
NaOH auf 0,02 normal Alkali gebracht war, beließen ihm seine Wirk- 
samkeit. Die Erregungssubstanz scheint also an Tierkohle nicht oder 
sehr wenig adsorbierbar zu sein. 
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SchlieBlich haben wir mit dem Extrakt noch drei Alkaloidreaktionen 
ausgeführt. Zu 3 ccm Extrakt wurde 1 Tropfen Phosphormolybdänsäure 
hinzugefügt, von dem entstandenen Niederschlag abfiltriert; ein zweiter 
Tropfen Phosphormolybdänsäure erzeugte keinen Niederschlag mehr. 
Die Lösung war an Mimosen unverändert wirksam. 5 Tropfen Reagens 
auf 5ccm destilliertes Wasser waren an Mimosen unwirksam. Der 
Niederschlag wurde am Filter gewaschen, mit 1/,ccm normal NaOH 
gelöst, mit 2ccm destilliertem Wasser nachgespült und mit !/,ccm 
normal H,SO, neutralisiert. Diese Lösung erwies sich an Mimosen als 
unwirksam. 3ccm Extrakt wurden mit 1 Tropfen H,SO, und etwas 
Wismutjodidjodkalium versetzt und filtriert. Das Filtrat erwies sich als 
wirksam, dieselben Reagenzien in destilliertem Wasser als unwirksam. 
3ccm des Extraktes wurden zur Trockene gebracht, der Rückstand in 
lccm gesättigter Tanninlösung aufgenommen, filtriert, zweimal mit 
Tierkohle gekocht, filtriert und mit 2ccm destillierten Wassers nach- 
gespült. Das Filtrat war wirksam, wenn die Reaktion der Blätter auch 
manchmal etwas verspätet eintrat. Das Tannin muß ja in dieser Kon- 
zentration die Wasseraufnahme der Sprosse herabgesetzt haben. Ge- 
sättigte Tanninlösung und solche mit dem gleichen Volumen Wasser 
verdünnt, waren entweder sehr schwach wirksam oder unwirksam; wenn 
Blätter reagierten, so geschah dies ganz außergewöhnlich spät. Die Er- 
regungssubstanz scheint also kein Alkaloid zu sein. 


Zusammenfassung. 
1. Die Erregungssubstanz ist am Froschherzen unwirksam. 
2. Die Erregungssubstanz von Mimosen verliert ihre Wirkung beim 
Erhitzen etwa zwischen 180—210° C. 
3. Die Erregungssubstanz von Mimosen ist dialysierbar und an Tier- 
kohle nicht adsorbierbar. 
4. Die Erregungssubstanz von Mimosen-scheint kein Alkaloid zu sein. 


12* 



















S. Kostyschew: Berichtigung. 


BERICHTIGUNG. 
Von 
S. KoOSTYTSCHEW. 
(Eingegangen am 24. Dezember 1926.) 


In der Analysentabelle der Mitteilung von S. KosryTscHEw u. 
O. SchwezowA (Planta, Bd.2, H.4/5, S. 529, 1926) sind, was dort 
versehentlich unterblieben ist, sämtliche Zahlen der fünften Spalte 
(NO, in mg) mit dem Faktor 0,60557 zu multiplizieren. Hierdurch 
verändern sich die Daten auf folgende Weise: 


Zahlen der Tabelle NO, in mg  Korrigierte Zahlen NO, in mg 


5,4 3,3 
37,0 22,4 
31,0 19,1 
32,0 19,4 

2,2 1,3 


LO 0,6 





VERGLEICHENDE UNTERSUCHUNGEN UBER 
DIE BLATTENTWICKLUNG EINIGER SOLANUM-CHIMAREN 
UND IHRER ELTERARTEN. 
Von 
FRIEDRICH LANGE. 
Mit 94 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 2. November 1926.) 


1. Einleitung. 


Über die genaueren entwicklungsgeschichtlichen und entwicklungs- 
mechanischen Vorgänge bei der Ausbildung der. Laubblätter liegen in 
der älteren Literatur fast keine, in der neueren nur spärliche Angaben 
vor. Das ist in den Arbeiten anderer Autoren mehrfach ausgesprochen 
worden (Noack 1922, KrumsHoız 1925). Bisher liegen nur Beobach- 
tungen an sehr wenigen Pflanzen vor, die aber in vielen Punkten ein- 
ander widersprechen, so daß es gegenwärtig noch nicht möglich ist, 
allgemeine Gesetzmäßigkeiten bei diesen Vorgängen festzustellen. 

Was das ganze Problem gegenwärtig besonders wichtig erscheinen 
läßt, ist seine Verquickung mit der Theorie von den Periklinalchimären. 
Es handelt sich bei diesen Pflanzen bekanntlich um Formen, die aus 
Zellen zweier Elterarten derart zusammengesetzt sind, daß ein Gewebe- 
kern des einen Elters allseitig umschlossen wird durch das Gewebe des 
andern Elters. Als Kriterium dient der Vegetationspunkt (V.P.), der 
infolge seines regelmäßigen und einheitlichen Baues die Grenzlinien 
zwischen den beiden Eltergeweben am klarsten erkennen läßt. Peri- 
klinalchimären sind nach der Baurschen Definition Formen, bei denen 
Schichten und Kern des Vegetationspunktes in wechselnder Folge und 
Zahl teils dem einen, teils dem anderen Elter entstammen. Wird das 
Gewebe der einen Art im V.P. nur von einer einzigen Schicht der an- 
deren Art umlagert, so spricht man nach Jon. Meyer (1915) von haplo- 
chlamyden Periklinalchimären. Gehören dagegen im V.P. zwei Schichten 
(von außen gezählt) dem einen Partner und der ganze innere Rest dem 
anderen Partner an, so bezeichnet man die Chimäre als diplochlamyd. 
Sicher ist, daß mit diesen Formen die Zahl der theoretisch möglichen 
Chimären zwischen zwei bestimmten Elterarten nicht erschöpft ist. 
In Wmekrers Kulturen finden sich noch vier andere, von denen die 
eine, S. Darwinianum, nur teilweise, die anderen noch gar nicht be- 
schrieben worden sind. Wir werden noch darauf zurückkommen. 

Planta Bd. 3.. 13 
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Die diplochlamyden Chimären sind nun hinsichtlich ihrer Blatt- 
ausgestaltung von ganz besonderem Interesse. Die Tatsache, daB alle 
Organe der Periklinalchimären morphologisch Zwischenbildungen dar- 
stellen zwischen denen der Elterarten, ist von WINKLER und Baur 
dadurch erklärt worden, daB Gewebemassen beider Eltern am Aufbau 
der Organe beteiligt sind. Da die Entstehung der seitlichen Organe 
auf Ausfaltung der Schichten des V.P. zuriickgeht, muB die weitere 
Annahme gemacht werden, daB an der Ausfaltung mindestens so viel 
Schichten teilhaben müssen, daB von beiden Eltern Gewebe in die neuen 
Organe hineingenommen wird. Für die Blattbildung der diplochla- 
myden Periklinalchimären muB demnach gefordert werden, daB min- 
destens die dritte Schicht — immer von auBen gerechnet — mit in das 
neue Blatt einwächst. 

Nach Noack (1922) spielt sich der Vorgang der Blattausgestaltung 
nun aber in anderer Weise ab. Für Pelargonium zonale findet Noack, 
daß neben der Außenschicht, dem Dermatogen, nur die nächstinnere, 
also die oberste Periblemschicht, an der Blattausgestaltung teilhat. 
Dasselbe findet er an Hand weniger vollständigen Materials für die 
Periklinalchimären Crataegomespilus Asnieresii (haplochlamyd) und 
Cr. Dardari (diplochlamyd). Er sagt darüber (1922, S. 524): „Für uns 
genügt die Feststellung, daß die ganze Masse des Blattes bei Cr. Dardari 
aus einer einzigen subepidermalen Periblemschicht gebildet wird.‘ Hin- 
sichtlich der Tomate, die er auch auf diese Frage hin untersuchte, gibt 
er an (S. 526—527), daß mindestens von einer Länge des jugendlichen 
Blattes von 100 u ab das ganze Gewebe der Blattspindel durch Rand- 
wachstum aus der Subepidermalen der Spitze entsteht, also aus Ab- 
kömmlingen der äußersten Periblemschicht des Scheitels, und daß die 
gesamte Blattfläche auf die gleiche Weise und aus der gleichen Schicht 
des V.P. gebildet wird. 

Daraus wird dann für alle diplochlamyden Periklinalchimären ge- 
folgert, daß eine Zusammensetzung, wie die oben ausgesprochene, nicht 
möglich sei. Da die einzelnen Organe nun aber offenbare morphologische 
Mittelbildungen zwischen den beiden Eltern darstellen, werden als 
Ursachen dafür andere Erklärungsmöglichkeiten angedeutet. Wir wer- 
den uns mit diesen Ausführungen später noch zu beschäftigen haben. 
KruMmBHoız (1925), der sich mit der gleichen Frage bezüglich Oenothera 
beschäftigt hat, gibt zum Schluß seiner Arbeit eine Zusammenstellung 
über alle bisher veröffentlichten Befunde und führt als Ergebnis daraus 
an, daß Pelargonium, Solanum und Oenothera, die Objekte, bei denen 
diplochlamyde Periklinalchimären angenommen werden, weitgehend 
hinsichtlich der Blattbildung übereinstimmen. Schicht II bleibt ohne 
perikline Teilungen bis zu einer Länge des Blattes von 50—80 u. Das 
Weiterwachsen erfolgt von da an durch Aufspalten der II. Schicht, und da 
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das Blatt schon mehr als vier Schichten in diesem Stadium hat, ist damit 
gleichzeitig gesagt, daB die III. Schicht durch einen Zapfen mit vertreten 
ist. Zum Schluß wird dann noch Baus Ansicht unterstrichen, ,,da8 
es unmöglich ist, entwicklungsgeschichtlich einwandfrei festzustellen, 
welche Teile des jungen Blattes aus der IL, und welche aus tieferen 
Schichten des V.P. stammen.“ 

MaAY&r-ALBERTI (1924) hat ausgewachsene Blätter der Periklinal- 
chimären von Solanum vergleichend-anatomisch untersucht. Leider 
konnte dabei nur eine der diplochlamyden Chimären, 8. proteus, be- 
rücksichtigt werden. Nach dieser, Arbeit liefert die äußerste Periblem- 
lage den Chlorophyll- und Kollenchymmantel des Stiels und das Meso- 
phyll der Spreite, dagegen bildet eine noch tiefer gelegene Schicht des 
V.P. die Hauptleitbündel in Stiel und Spreite, vielleicht sogar das ganze 
Leitbündelsystem, Stärkescheiden und vielleicht den Parenchymmantel 
des Stiels. 

In der älteren Literatur finden sich nur ganz wenige einschlägige 
Angaben. 

Nach Faminrzin (1875) „kommt einer jeden der sechs Schichten 
der Blattspreite (von Phaseolus multiflorus) ein besonderer morpho- 
logischer Wert zu‘, und weiter besteht „mit aller gewünschten Strenge 
ein Parallelismus mit den von Hansreın in Vegetationspunkten nach- 
gewiesenen Gewebeschichten, indem die 1. und 6. Schicht der Blatt- 
spreite dem Dermatogen, die 2. und 5. dem Periblem, die beiden inner- 
sten, die 3. und 4., dem Plerom entsprechen“ (S. 311). — Eingehendere 
Untersuchungen entwicklungsgeschichtlicher Vorgänge zum Nachweis 
dieser Angaben sind aber nicht angestellt worden. Die wenigen mit- 
geteilten Untersuchungen beziehen sich lediglich auf die einzelnen 
Schichten der Blattspreiten und auf die Entwicklung des Gefäßsystems 
der Blätter. Festgestellt wurde dabei, daß die Gefäße aus der 3. und 
4. Schicht, also aus den zentralen Blattschichten hervorgehen. 

Die ersten eigentlichen Untersuchungen über die entwicklungs- 
geschichtlichen Vorgänge bei der Blattbildung hat WARMING (1875) 
geliefert. Seine Ergebnisse sind kurz folgende: An der Entwicklung 
der Laubblätter können bis zu vier subepidermale Periblemschichten 
beteiligt sein. Der besondere Anteil jeder einzelnen dieser Schichten an 
der Spreitenentwicklung wurde nicht näher untersucht. Doch wird 
bereits auf perikline Teilungsvorgänge subepidermaler Zellen an den 
Spreitenrändern aufmerksam gemacht. Die Achselknospen sollen durch 
die Periblemschichten und das Plerom gebildet werden. 

Nach Karsten (1886) entstehen die Blätter von Hippuris und 
Utricularia aus der Dermatogen- und der obersten Periblemschicht. 

Gravis (1898) hat Tradescantia virginica untersucht. Nach seiner. 
Befunden besteht der V.P. aus drei deutlich erkennbaren Schichten 

13* 
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und einem Kerngewebe. Die Blattbildung verläuft so, daß Schicht III 
(von außen gezählt) mit ausfaltet und die zentralen Gewebeteile aufbaut; 
dagegen wuchert das zentrale Kerngewebe nicht mehr mit in das Blatt 
ein. Über die Beteiligung der einzelnen Schichten gibt er folgendes an: 

2. Schicht: „Les cellules produites par cet histogéne ... engendrent 
le mésophylle interne et le mésophylle externe des feuilles.‘ 

3. Schicht: ,,Ce troisième histogène est l’assise génératrice des ner- 
vures et du mésophylle moyen des feuilles.‘ 

4. Schicht: ,,Ce dernier histogène n'intervient pas dans la formation 
des feuilles, mais il donne naissance à toute la partie centrale de la tige.‘ 

Ich selbst habe Freihandschnitte durch V.P. dieser Spezies herge- 
stellt und fand alle Angaben von Gravis bestätigt. 

Fror (1905, 06, 07) hat durch die Untersuchung einer großen An- 
zahl von Dikotylen nachzuweisen versucht, daß auch das Plerom 

i an der Blattbildung beteiligt ist. Nach ihm entsteht das 
Blatt aus drei Gewebeschichten : 

1. dem Dermatogen, aus dem die Epidermen gebildet werden, 

2. dem Periblem, das ober- wie unterseits eine subepidermale Schicht 

liefert, und 

3. dem Plerom, aus dem sich der gesamte zentrale Teil des Blattes 

herleitet. 
Es ist dazu allerdings zu bemerken, daß die Grenze zwischen Periblem 
und Plerom recht willkürlich festgelegt ist. Eine große Schwäche der 
Untersuchungsmethode Fiots liegt darin, daß er die Zellinhalte aus 
seinen Präparaten herausgelöst hat und seine Ergebnisse nur aus der 
Wandanordnung herleitet. 

HergiG (1915) gibt an, daß bei Hippuris die ganze Masse des Blattes 
aus der Subepidermalen entsteht. Bei Galiwm rubioides ist zwar der 
Entwicklungsvorgang komplizierter, letzten Endes ist aber auch hier 
nur die Subepidermale die einzige Ursprungsschicht des zentralen 
Blattgewebes. Dagegen soll bei Honkenya peploides auch noch eine 
tiefer liegende Periblemschicht an der Blattbildung beteiligt sein. 

KrumsHoız (1925) hat am Schluß seiner Arbeit die bisherigen Er- 
gebnisse über die Blattentwicklung zusammengestellt und kritisch 
beleuchtet. Wir kommen später darauf zurück. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß sich hinsichtlich der Anteile 
der Schichten an der Blattbildung überhaupt zwei Ansichten schroff 
entgegenstehen. Nach der einen ist eine tiefer als die Subepidermale 
gelegene Schicht weitgehend an der Ausgestaltung beteiligt, nach der 
anderen ist ausschließlich die II. Schicht die eigentliche das Blatt auf- 
bauende Schicht, wenn wir von der Epidermis, die stets aus dem Derma- 
togen entsteht, absehen. 
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Eine dritte vermittelnde Ansicht gibt ein Einwachsen der tieferen 
Schicht in Gestalt eines kurzen Zapfens zu, läßt aber die Hauptmasse, 
die gesamte Spreite, einschlieBlich des GefäBsystems, aus Schicht IT 
entstehen. 

Aufgabe der folgenden Untersuchungen war es nun, die Blattbildung 
bei den Solanaceen-Chimären und ihren Eltern zu untersuchen und fest- 
zustellen, wie sich hier die Schichten daran beteiligen. DaB dabei die 
beiden diplochlamyden Chimären (S. Gaertnerianum und S. proteus) 
stark in den Vordergrund gestellt wurden, geschah aus einem doppelten 
Grunde: einmal, weil sich das Problem gerade auf diese Formen vor 
allem zugespitzt hat, und zum anderen, weil sich fiir sie ein Kriterium 
fand, das die Abstammung ganzer Blattschichten, sowie verschiedener 
Gewebeteile, ja sogar einzelner Zellen ohne Schwierigkeiten erkennen 
läßt, so daß die oben angeführte Baursche Ansicht nur noch hinsicht- 
lich der Eltern und der haplochlamyden Periklinalchimären zu Recht 
besteht, für die diplochlamyden Formen ( S. proteus und S. Gaertneria- 
num) aber nicht mehr zutreffend ist. 

Durch die unten genau dargestellte Färbemethode war es nämlich 
möglich, eine Differenzierung in Farbton und -stärke herbeizuführen, 
wodurch sich die verschiedenen Gewebe im mikroskopischen Bild nach 
einiger Übung sofort nach ihrer Artzugehörigkeit erkennen ließen. Diese 
Farbendifferenz erstreckte sich zunächst nur auf die Kerne. Bemerkens- 
wert war dabei, daß oben am Scheitel, also in der Region der Initialen, 
die Unterschiede nur ganz schwach oder gar nicht hervortraten, sehr 
stark aber innerhalb der halbmeristematischen Zone (also unterhalb 
des Scheitels); aber auch noch in jungen Blättern bis zu 1 cm Länge 
ergaben sich deutliche Verschiedenheiten. Auf welche Ursachen dieses 
verschiedenartige Verhalten der Kerne zurückzuführen ist, läßt sich 
nicht einmal vermuten, da wir ja über die feineren Vorgänge bei der 
Färbung so gut wie nichts wissen. Ich glaube aber so vielsagen zu können, 
daß die bemerkbaren Unterschiede irgendwie durch das Verhalten der 
Kerne bei der Differenzierung hervorgerufen wurden. Die nigrum- 
Kerne halten nämlich offenbar den Farbstoff etwas fester als die Lyco- 
persicum-Kerne. Trifft man nun bei der Färbung und Differenzierung 
gerade die kritische Zeitdauer, so erreicht man es, daß die letzteren 
nahezu entfärbt sind, wenn die ersteren noch erhebliche Farbstoff- 
mengen in sich einschließen, so daß sie bei der Betrachtung deutlicher 
hervortreten. — Erst gegen Ende meiner Untersuchungen fiel mir ein 
weiterer Unterschied auf, nämlich eine unterschiedliche Färbung der 
Zellwände der nahezu fertigen ausgewachsenen Zellen an Sproß- und 
Blattstielen. Bei dem S. Gaertnerianum erscheinen die nigrum-Wände 
dicker und schwärzer als die von Lycopersicum. Da in diesen Gewebe- 
teilen die Zahl der gleichzeitig sichtbaren Kerne schon erheblich ab- 
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genommen hat, erleichterte der Befund die Untersuchung sehr wesent- 
lich. Auch über diese Erscheinung läßt sich höchstens vermuten, daß 
die Nachtschattenzellwände merklich dicker und kräftiger sein müssen 
als die der Tomatenzellen, um den Eisengerbstoff reichlicher speichern 
zu können. 

Zu dieser differenzierenden Färbung kommen nun noch, die Unter- 
scheidung der beiderlei Gewebearten sehr wirksam erleichternd, Größen- 
differenzen zwischen den Zellen der beiden Chimärenpartner. Zell- 
lumen und Kerne von $. Lycopersicum sind erheblich kleiner als die 
von S.nigrum, so daß schon am ungefärbten Material die Größen- 
unterschiede dem geübten Auge deutlich werden. Mit Hilfe dieser 
Feststellungen konnten die jeweiligen Gewebegrenzen stets leicht und 
eindeutig festgestellt werden. Die Unterschiede sind so erheblich, daß 
ich jetzt in der Lage bin, an Hand der mikroskopischen Bilder sofort 
sicher anzugeben, welche von den sechs untersuchten Formen zur Be- 
trachtung steht. Nach Kenntnis der Gewebegrenzen ist es natürlich 
leicht, auch über Wachstumsvorgänge durch Serienuntersuchungen 
richtige Resultate zu gewinnen. 


2. Methodik. 


Das Material zur Herstellung der Schnitte wurde WINKLERs Gewächs- 
hauskulturen im Hamburger Botanischen Garten entnommen. Da die 
Möglichkeit vorlag, daß die Zahl von Zellteilungen an bestimmten 
Stunden größer als an anderen war, wurde zu verschiedenen Tages- 
und Nachtstunden fixiert. Die Zeit von 3—5" morgens stellte sich 
bei den angestellten Versuchen als die vorteilhafteste heraus. Doch 
habe ich in den günstigsten Wachstumsperioden (Frühling, Vorsommer) 
meistens in den Nachmittagsstunden (3—5") fixiert, weil die aus 
diesem Material hergestellten Schnittserien eine genügend hohe Zahl 
von mitotischen Bildern aufwiesen. 


Es wurde außerdem der Versuch gemacht, experimentell das Nachtmaximum 
der Teilungen in eine für die Einsammlung günstigere Tageszeit zu verschieben. 
Die Topfpflanzen wurden am Abend in einen Kühlschrank gebracht, in dem 
die Temperatur auf +2 bis +4°C gehalten wurde. Die Kontrollpflanzen 
blieben die Nacht über im physiologischen Übungssaal des Instituts bei Zimmer- 
temperatur. Am nächsten Tage wurde das Material in Zeitabständen von 1 
bis 2 Stunden den Versuchs- und Kontrollpflanzen entnommen. Nach meinen 
Befunden glaube ich, daß tatsächlich diese nächtliche Abkühlung das Teilungs- 
maximum verschiebt, und zwar lag eine Mitosenhäufung bei jenem Material 
vor, das die Nacht über gekühlt, von 6% morgens an der normalen Zimmer- 
temperatur ausgesetzt und in der Zeit von 11—1" mittags abgenommen und 
fixiert worden war. 

Ich möchte das vorläufig aber nur als eine Vermutung aussprechen; zur 
genaueren Feststellung hätte es größerer Versuchsreihen mit durchgeführten 
Zählungen bedurft, die aber unterblieben, da das ganze Problem meine Auf- 


einiger Solanum-Chimären und ihrer Elterarten. 187 


gabe nur mittelbar berührte. Ich halte es aber für sehr wahrscheinlich, daß 
weitere Versuche mit Solanum zu positiven Ergebnissen führen werden. 

Daß die Nachtzeit von 3—5h ein klares Maximum hinsichtlich der Mitosen- 
zahl aufweist, glaube ich auf Grund meiner Versuche mit Gewißheit aussagen 
zu können. Am günstigsten zum Nachweis dessen halte ich die Wintermonate 
Dezember und Januar, weil in diesem Zeitraum die Teilungstätigkeit im ganzen 
sehr eingeschränkt ist. Die Zahl der dann überhaupt vorhandenen Mitosen 
ist so gering, daß man in dem Material, das am Tage fixiert wird, fast nie Mi- 
tosen findet; fixiert man dagegen zwischen 3 und 6" morgens, so enthält jeder 
Längsschnitt durch den V.P. durchschnittlich 3—4 Teilungsbilder. Bei vor- 
sichtigem Differenzieren lassen sich diese Schnitte schon dadurch erkennen, 
daß sie den Farbstoff etwas länger halten. In der Nacht vom 12./13, XII. 24 
wurde Material fixiert in der Zeit von 1. 8—10, 2. 10—12, 3. 12—2, 4. 2—4, 
5. 4—6", Bei der Untersuchung ergab sich, daß die Schnitte aus den Gruppen 
1—3 nahezu ohne alle Mitosen waren. Nur in einigen V.P. wurden Mitosen 
ganz vereinzelt beobachtet. In den Serien 4 und 5 dagegen war die Häufung 
der Mitosen ganz unverkennbar. Ich fand: 

1. V.P., die in jedem Längsschnitt durchschnittlich 3—5 Mitosen enthielten. 

2. In beiden Serien gab es Schnitte, die ebenfalls keinerlei Mitosen aufwiesen, 

B. In Gruppe 4 war die Zahl der Mitosen größer als in Gruppe 5. 

Daraus folgerte ich, daß das Maximum in der Zeit von 2—6" morgens 
liegen müsse und zwar etwas später als 4h, — In einer neuen Serie, die in der 
Nacht vom 7. III. 25 fixiert wurde, bestätigten sich diese Befunde. 

Bei der Untersuchung ging ich folgendermaßen vor: Aus jeder Gruppe 
wurden die Schnittserien durch einen V.P. untersucht, die Mitosen aus jedem 
Schnitt ausgezählt. Es wurden Präparate ausgewählt, deren V.P. annähernd 
gleiche Wachstumsstadien zeigten, deren Größe demnach möglichst überein- 
stimmte. 

Die Ergebnisse sind in der nachfolgenden Tabelle zusammengestellt. Jede 
Kolumne enthält die Anzahl der in jeder Schnittserie durch einen V,P, vor- 
gefundenen Mitosen. Die Addition ergab die Zahl der in jedem V.P. vor- 
handenen Teilungsbilder. Diese Zahlen finden sich in der untersten Reihe 
nebeneinander. Die Zeit der Fixierung ist oben über jeder Gruppe eingetragen 
(siehe Tabelle Seite 188). 

Die Tabelle ergibt, daß 

1. die Zahl der Mitosen gleich gering ist in dem bis 3h fixierten Material, 

2. in dem Material von 4" ein deutliches Anwachsen wahrnehmbar ist, 

3. die Schnitte von 5" ein sehr klares Maximum erkennen lassen. 

Beim Präparieren des V.P. muß man besonders darauf achten, daß 
die Fixierungsflüssigkeit gleichmäßig eindringt. Die V.P. sind durch 
die sie überdeckenden Blattanlagen und weiter durch die starke Be- 
haarung aller Organe fest eingehüllt; die Fixierungsflüssigkeit dringt 
daher nur schwer ein. Es war deshalb nötig, zunächst alle jungen Blätter 
mit einer feinen Pinzette zu entfernen. Nach einiger Übung gelingt es, 
den V.P. ohne Beschädigung freizulegen. Am Tage kann man vorteil- 
haft die Präparierlupe benutzen. Die Stengelspitzen wurden dann keil- 
artig ausgeschnitten, wodurch einmal große Wundflächen entstehen, 
zum anderen die Orientierung des Materials beim Schneiden erleichtert 
wird. Die Spitzenstücke kamen mit der Fixierungsflüssigkeit sofort 


unter den Rezipienten der Luftpumpe. 
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Anzahl der Mitosen innerhalb des V.P. 











12h 1—2h 2—3h 4h 5h 

de mr ein. 1 2 7 7 1 2 3 1 2 
0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 
0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 2 2 1 0 2 2 
0 0 0 1 90 1 0 0 0 0 0 0 0 2 2 1 
0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 2 2 3 1 1 0 
0 9,5 à 8 1 0 = rae | 1 2 3 1 3 2 
oo en Mat Bus | 0 1 1 0 0 1 1 3 5 + 2 
0 1 2 1 0 2 1 0 1 0 0 3 3 1 2 8 
0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 3 2 3 2 
PT TS 0 1 0 0 0 1 2 1 3 4 4 
ilk hile An Di, 1 0 1 0 1 2 2 3 2 1 4 
0 0 0 0 1 1.4 0 1 0 2 0 1 0 2 2 
0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 2 1 3 
0 2 1 0 1 0 m, ur! 2 3 1 2 3 
0 Ai, | 0 0 0 0 0 3 0 0 1 4 
0 0 00 0 0 0 1 2 2 
1 0 0 0 2 1 

0 0 

3 3 10 9 2 |13 4 4 3 4 18 17 28 20 28 41 

















Zur Färbung habe ich die verschiedenartigsten Fixierungs- und 
Färbemittel, auch die von DooTERS van LEEUWEN (1907) angegebenen, 
benutzt. Als brauchbar für meine Objekte erwiesen sich schließlich : 

A. Hämalaun nach Fixierung mit Sublimatlösung. Die Methode hat 
den Vorteil, daß der ganze Färbevorgang in 5—10 Minuten erledigt 
werden kann. 

B. Hämatoxylin nach Scnusrre (Zool. Prakt. 8. 383), Fixierung 
ebenfalls mit Sublimat. Wände und Kern werden hier gleichmäßig 
stark gefärbt. 

C. Doppelfärbung mit Tannin + FeCl, und Safranin. Diese letzte 
Methode erfüllt die geforderten Bedingungen außerordentlich gut; bei 
ihrer Durchführung sind aber manche Besonderheiten zu beachten, so 
daß mir eine genaue Darstellung unerläßlich erscheint. 

Eine für meine Zwecke ideale Färbung mußte erstens meristematische 
Zellwände deutlich hervorheben, zweitens die Plasmamassen durchsichtig 
lassen und drittens die beiden Gewebearten (8S. nigrum und 8. Lyco- 
persicum) durch unterschiedliche Tönung erkennbar machen. Alle diese 
Bedingungen wurden durch Methode C in der Tat erfüllt. Die Wände er- 
scheinen als ganz dünne, aber scharfe schwarze Linien, die Kerne heben 
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sich als rot-bläuliche Punkte von dem mattrosa Plasma sehr scharf ab. 
Endlich sind die nigrum-Kerne dunkelbraun bis schwarz, wenn die 
Lycopersicum-Kerne rôtlichgrau erscheinen, oder bei sehr stark differen- 
zierten Präparaten die nigrum-Kerne rotbraun gegenüber den hier ganz 
matten Lycopersicum-Kernen. Der Farbenunterschied konnte so ver- 
stärkt werden, daB er sogar im photographischen Bild erkennbar wird. 
Zusammen mit der Beobachtung der verschiedenen Zell- und Kern- 
größen war damit eine Methode gefunden, die es gestattete, die Gewebe- 
zugehörigkeit ohne Schwierigkeit sicher festzulegen. Nach Auffindung 
dieser Methode habe ich sie ausschließlich bei allen weiteren Präpara- 
tionen angewendet. x 

Die abgehobenen Spitzen kamen sofort in die stärkere FLEMMINGsche 
Lösung. In der nach dem Auspumpen erneuerten Flüssigkeit blieb das 
Material 48 Stunden, wurde gut ausgewaschen (24—36 Stunden), ging 
dann durch eine Alkoholbatterie anfangend mit 70 vH, 80 vH und dann 
um je 5 vH steigend bis Alk. abs., wurde durch Chloroformalkohol 1/;, 
und 2/; Chloroformgehalt, dann reines Chloroform in Paraffin (Schmelz- 
punkt 52° C) überführt. 

Untersucht wurden Längs- und Querschnitte durch den V.P., sowie 
durch Blätter aller Altersstufen. Für meristematische Gewebe war es 
besonders hinsichtlich der recht kleinen Lycopersicum-Zellen nötig, mit 
der Schnittdicke bis auf 5 herabzugehen. Bei den Blattschnitten 
schwankte die Dicke zwischen 5—20 x, je nach Alter und Größe des 
Materials. 

Da alle untersuchten Formen eine spiralige Blattstellung haben und 
die jüngsten Anlagen natürlich noch durch ältere Blätter überdeckt 
und durch ihre Kleinheit mit bloßem Auge oder der Lupe nicht wahr- 
nehmbar sind, blieb nichts weiter übrig, als aus einer großen Anzahl 
von Schnitten die zufällig richtig orientierten für die Untersuchung 
auszuwählen. 

Nachdem die aus dem Alkohol kommenden Präparate an der Luft 
getrocknet waren, kamen sie für 1 Minute in lproz. Tanninlösung, 
wurden dann mit Leitungswasser überspült und eben in eine 3proz. 
FeCl,-Lösung gebracht. Ist beabsichtigt, die Schnitte möglichst dunkel 
zu färben, so wechselt man mit diesen beiden Lösungen und der dazu 
nötigen Wasserspülung zwei- bis dreimal ab. Nachdem die nassen Prä- 
parate in Alkohol überführt waren, wozu eine 50proz. Zwischenlösung 
genügt, kamen sie auf 48 Stunden in eine gesättigte alkoholische Safra- 
ninlösung. Hierauf wurden sie mit Salzsäurealkohol differenziert und 
in Xylol überführt. Um bei der Durchsicht ein Ablösen zu verhindern, 
wurden alle Präparate sofort in Kanadabalsam fertig gemacht. Ergab 
sich nachher die Notwendigkeit, den Farbton noch weiter zu verändern, 
so wurden die Deckgläser durch Eintauchen in Xylol entfernt. Die 
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Schnitte saßen nach dieser Behandlung stets so fest, daß man nun jede 
beliebige Färbung erneut mit ihnen ausführen konnte. 

Überaus schwierig war es, den jeweiligen medianen Schnitt heraus- 
zufinden. Ich halte es überhaupt für nahezu unmöglich, aus der mit 
dem Mikrotom hergestellten Längsschnittserie eines V.P. den medianen 
Schnitt mit unbedingter Sicherheit anzugeben. In allen Fällen werden 
drei bis fünf Schnitte mit gleich großer Wahrscheinlichkeit als median 
angesehen werden können, von denen doch streng genommen nur ein 
einziger in Frage kommen kann. Wahrscheinlich aus diesem Grunde 
bedient sich auch Noack (1922, 8. 484) einer recht vorsichtigen Aus- 
drucksweise hinsichtlich der Schnittführung durch die jungen Höcker- 
anlagen, indem er sagt: „Es ist nicht allzu selten, daß man eine der- 
artige junge, in Entstehung begriffene Blattbasis in geeigneter Orien- 
tierung (von mir gesperrt) anschneidet.“ Ich habe für die Festsetzung 
folgende Kriterien angewendet: 


1. gleichmäßiger Bau des Schnittes, 

2. gleiche Zahl der Randschnitte nach beiden Seiten zu, 

3. Symmetrie der vorhergehenden mit den nachfolgenden Nachbar- 

schnitten. 

Punkt 3 ist der sicherste und besonders dann mit großer Schärfe 
anwendbar, wenn man einen jungen Höcker median getroffen hat. Bei 
den Chimären, besonders den diplochlamyden, wird das Auffinden des 
medianen Schnittes durch die Verschiedenartigkeit der Schichten er- 
leichtert. Mediane Höckerschnitte lassen sich bei ihnen mit großer 
Sicherheit angeben. 

Bei älteren Blattanlagen braucht man zu Vergleichszwecken natür- 
lich genaue Angaben über Größen- und Längenverhältnisse. Zu dem 
Zwecke kann man einmal Messungen am mikroskopischen Bild vor- 
nehmen, zum anderen die gezeichneten Bilder auf dem Papier abmessen. 
Beide Methoden ergeben eine für unsere Zwecke hinreichende Genauig- 
keit. Bei Querschnitten braucht man nur die Zahl der vollzählig vor- 
handenen Schnitte mit der Schnittdicke zu multiplizieren, um die 
nötigen Vergleichszahlen zu erhalten. Alle Zeichnungen wurden mit 
dem AssBeschen Zeichenapparat hergestellt. 


8. Die Blattentwicklung. 
a) Solanum Gaertnerianum. 

S. Gaertnerianum ist eine diplochlamyde Periklinalchimäre, die so 
zusammengesetzt ist, daß die beiden äußeren Schichten des Scheitels 
aus 8. nigrum-, die ganze Innenmasse aber aus 8. Lycopersicum-Zellen 
besteht (vgl. WINKLER 1910). 
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a) Die Ausbildung des Primordialzapfens. 

Der V.P. dieser Chimäre läßt sich nur mühsam freilegen, da das 
meristematische Gewebe von einem dichten Haarfilz überzogen ist. Doch 
gelingt es nach längerer Übung doch, ihn unbeschädigt so weit frei zu 
machen, daß die Fixierungsflüssigkeit genügend rasch und gleichmäßig 
eindringt, und er unmittelbarer Beobachtung zugänglich wird. 

Die Kuppe des V.P. ist recht flach, und die jungen Blätter buchten 
sich sehr weit nach oben hin aus (Abb. 1 A). Wir sehen zwei junge 
Blattanlagen, die ältere rechts, die jüngere links. Basalwärts ist ein 
kreisrunder Fleck gezeichnet, der eine Abbruchstelle einer Infloreszenz- 





Abb. 1, A-D. SproBspitzen von S. Gaertnerianum. Vergr. 350. 


anlage kennzeichnet; die dunklere Mitte deutet die Gefäßbündel an. In 
der Abb. 1 A hat der V.P. ein sehr kleines Volumen, weil er sich durch 
Ausbuchtung des jungen Blattes links erschöpft hat. Abb.1B zeigt 
einen V.P. in annähernd der gleichen Orientierung, nur ist ein etwas 
älteres Entwicklungsstadium dargestellt, was aus der Form der jungen 
Blätter rechts und links hervorgeht. Dieser V.P. ist erheblich stärker 
gewölbt, er ist zum großen Teil wieder regeneriert. Wahrscheinlich 
wird sich an der dem Beschauer zugewandten Seite bereits wieder ein 
Blatthöcker ausbuchten, der aber in dieser Stellung unsichtbar bleibt. 
Dieser Höcker dürfte etwa dem Höcker links der Abb. 1 ( entsprechen. 
Abb. 1 D endlich stellt das nächstältere Stadium von Abb.1B dar, 
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nach einer Drehung des Sprosses um 90° so, daß der Höcker dem 
Beschauer zugekehrt ist. 

Aus den vier Abbildungen wird die Form der jüngsten Blatthöcker 
deutlich. Das jiingste Stadium (Abb. 1 C) ist charakterisiert durch eine 
Asymmetrie des V.P. Die Kuppe erscheint nach rechts weggedrängt, 
wihrend links eine kleine Ausbuchtung bleibt. Eine Senke zwischen 
dem V.P. und der jungen Blattanlage ist noch nicht ausgebildet. In 
Abb. 1A hat die Auswölbung halbkugeligen Charakter angenommen, 
während der eigentliche V.P. wieder symmetrisch erscheint; eine deut- 
lich erkennbare Furche ¢ bildet die Grenze zwischen beiden. Der nächste 
Entwicklungsschritt (Abb. 1 B) besteht darin, daß der junge Höcker 
seinen Gipfel stark vorstreckt, dadurch eine konische Gestalt annimmt 
und außerdem die Ausbuchtungsstelle nach den beiden Seiten hin 
erweitert. Jetzt krümmt sich der ganze Blattkegel nach oben und über- 
höht bald den V.P. mit seiner Spitze, während gleichzeitig die Ausbuch- 
tungen so weit seitlich fortschreiten, daß ein deutlicher Wall den V.P. 
in fast 1/, seines Umfanges umlagert (Abb. 1Da’’). Blatt b zeigt a’ 
nach mäßigem Weiterwachsen in Seitenansicht. 6’, 6’’ und 5’ geben 
einige ältere Entwicklungsstadien in fast der gleichen Orientierung 
wieder. Bemerkenswert ist, daß das junge Blatt sich weiter einkrümmt 
nach dem V.P. hin und diesen in der betreffenden Hälfte überdeckt. 
Blatt c endlich (die Spitze ist abgeschnitten) richtet sich bereits senk- 
recht, wahrscheinlich unter dem Druck einer Achselknospe, wie sie 
in Abb. 1C bei & sichtbar hervortritt. 

Hinsichtlich der Längsschnitte läßt sich folgendes aus diesen Ab- 
bildungen schließen: Alle medianen Schnitte durch die dargestellten 
V.P. werden, wenn sie etwa in der Zeichenfläche liegen, Flächenan- 
sichten ergeben, die den dargestellten Scheiteln mit ihren jüngsten 
Blattanlagen gleichen. Die älteren Blätter sind nach dem V.P. hin 
eingebogen. Ist die Orientierung dagegen so, daß der mediane Schnitt 
gerade senkrecht zur Zeichenfläche von Abb. 1 A verläuft, so wird 
sich ein sehr stark aufgewölbter V.P. ergeben müssen. Hinsichtlich 
der älteren Blätter läßt sich voraussagen, daß bei Längsschnitten eine 
große Zahl von Schnitten infolge der starken Umwallung herauskommen 
muß. Die Anordnung dieser Schnitte und ihre Stellung zum V.P. 
lassen dann Schlüsse auf die mediane Schnittführung zu. 

Der innere Bau des V.P. wird aus Längsschnitten sofort verständ- 
lich. Querschnitte haben weniger Bedeutung, da infolge der flachen 
Form des V.P. die Zahl der Schnitte nur gering ist, und da infolge der 
Wölbung die meisten Zellen schräg geschnitten werden, so daß eine 
sichere Orientierung nur in den wenigsten Fällen möglich ist. Stets 
treten aber in allen Schnitten durch den V.P. von 8. Gaertnerianum 
die beiden äußersten Schichten als nigrum-Gewebe deutlich hervor. — 
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Die Blattbildung beginnt mit periklinen Teilungen innerhalb der 
IH. und IV. Schicht. Abb. 2 zeigt vier deutlich erkennbare Schichten 
(I—IV). Innerhalb der IV. erscheinen die Zellen a und b merklich vor- 
gewölbt. In a hat bereits eine Teilung stattgefunden. Die übergelagerte 
Schicht III erscheint bei d und c gepreßt. Es bleibt aber nicht bei 
einem einfachen Ausweichen, vielmehr ist auch Zelle e in Teilung ge- 
gangen und hat bereits die perikline Wand angelegt. Zelle d dagegen 
zeigt eine Teilungsspindel in der Metaphase; es wird auch diese Zelle 
bald periklin gespalten sein. In Schicht II dagegen ist die normale 
Anordnung noch durchaus erhalten; es scheint aber, als ob die fertig 
geteilte Zelle e ihren Druck nach außen bereits wirksam gemacht habe: 
die übergelagerten Zellen erscheinen etwas eingepreßt. Abb.3 zeigt 
ein sehr ähnliches Stadium mit dem Unterschied, daß in IV bereits die 
ganze vertikale Lage der Zellen aufgespalten ist. In III hat derselbe 
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Abb. 2. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. Abb. 3. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 
ProzeB diesmal an drei verschiedenen Stellen bei a, c und d eingesetzt. 
Die deutlich erkennbare Vorwölbung der beiden Zellen bei 6 läßt ver- 
muten, daß die nächsten Teilungen hier erfolgen werden. Da auch in 
den Nachbarschnitten einige neue Wände bereits fertig vorlagen, ist 
damit für den jungen Höcker eine ausgedehnte Basis geschaffen worden. 
Bemerkenswert in dieser Abbildung sind ferner die periklinen Wände 
in III oben am Scheitel, die wohl andeuten, daß der Regenerations- 
vorgang innerhalb des V.P. von der III. Schicht aus einsetzt. Endlich 
finden wir bei e eine aufgeteilte Zelle der II. Schicht. Die Wände sind 
nach dem Prinzip der senkrechten Schneidung angeordnet. 

Sehr wichtig sind die beiden nächsten Abbildungen 4 A und 4B, 
die eine sehr beachtenswerte Komplikation wiedergeben. Die Abb. B 
zeigt in den Schichten III und IV einzelne neue Wände, wie sie für 
Abb.2 und 3 beschrieben wurden. Eine Besonderheit ergibt sich aber 
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aus dem Verhalten von Zelle a der Schicht II, in der Teilungsschritte 
erfolgt sind, und zwar zuerst eine perikline Spaltung und darauf eine 
antikline Teilung in der peripheren Zelle der beiden Deszendenten aus 
dem ersten Teilungsvorgang. Wenn wir von den Vorgängen in den 
tiefer gelegenen Schichten absehen, so ergibt sich hier ein Wachstums- 
modus, wie ihn Noack fiir Pelargonium dargestellt hat. Aus diesem 
Grunde muB der Vorgang hier eingehend besprochen werden. In der 
Abb. 4 A ist der unmittelbar benachbarte Schnitt dargestellt. Hier 
erscheint Schicht II in völlig ungestörter Anordnung; dagegen. bieten 
die beiden Schichten III und IV fast ein genaues Abbild der entsprechen- 
den Schichten in Abb. 3. Vergleicht man nun die beiden Schnitte 4 A 
und 4B, so erkennt man aus dem regelmäßigen Bau sofort, daß 4 A 





Alb. 4A, B. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


median sein muß. Man beachte die Schrägstellung der Gruppe c in 4 B. 
Sie scheint geradezu hinzuleiten zu einem Ausbuchtungszentrum, das 
aber nicht mehr in der Abbildung enthalten ist. In B ist außerdem II 
basalwärts vielfach aufgeteilt, in A dagegen noch vollkommen unver- 
ändert, ein Umstand, der für S. Gaertnerianum allgemeine Bedeutung 
hat und weiterhin noch ausführlich besprochen werden soll. 

Abb. 5 zeigt fast das gleiche Stadium wie Abb. 4. Der Wachstums- 
vorgang ist hier nur insofern weiter fortgeschritten, als bereits antikline 
Wände in den Deszendenten von den Teilungen der III. Schicht her ent- 
standen sind (bei a). Gleichzeitig soll auf eine Beobachtung hingewiesen 
werden, die auf diesem Schnitte gut zu machen ist. Wir haben bisher 
Schnitte betrachtet, in denen gleichzeitig Teilungen in der III. und 
IV. Schicht auftraten. Es mußte sich nun vor allen Dingen darum han- 
deln, festzustellen, ob die IV. Schicht, die anfangs an dem Prozeß der 
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Blattbildung teilhat, nun auch tatsächlich mit in den jungen Hôcker 
einwächst. Die Beantwortung dieser Frage stellte sich als der schwie- 
rigste Teil der ganzen Untersuchung heraus. Da die Schichten III 
und IV aus gleichartigem Zellmaterial bestehen, versagen hier die sonst 
für die diplochlamyden Bastarde angewandten Kriterien. Es bleiben 
nur Beobachtungen typischer Teilungswände und mitotischer Bilder. DaB 
aber damit die Frage nicht eindeutig zu beantworten ist, geht aus 
Abb. 5 hervor. Man sieht hier nämlich, daß in einem sehr weit scheitel- 
wärts gelegenen Punkte (b in der Abbildung) die beiden Schichten 
gleichsam verschmelzen zu der eigentlichen III. Schicht des Scheitels. 
Gibt die Abbildung die Teilungsvorgänge richtig wieder, so hätten wir es 
in der IV. Schicht mit einem Abkömmling der III. zu tun. Der ganze Vor- 
gang spielte sich dann in der Weise ab, daß die ursprünglich III. Schicht 
mehrfach kleinere Teilschichten nach innen abgibt, dadurch selbst aber 





Abb. 5. 8. Gaertnerianum. A 
Vergr. 410. Abb. 6A,B. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


immer weiter peripher gedrängt wird und schließlich eine Höckeraus- 
buchtung bewirkt. Bilder ähnlich der Abb. 5 habe ich in großer Anzahl 
erhalten. — Die Abb. 6 A und 6 B geben eine gute Illustration für die 
Schwierigkeit der Schnittbewertung. Es sind zwei nebeneinander lie- 
gende Schnitte wiedergegeben. Nach Abb.6B, die der Abb. 3 sehr 
ähnlich ist, will es scheinen, als ob Schicht IV als vollständig selbständig 
zu betrachten sei; dagegen scheint sie nach dem Nachbarschnitte tat- 
sächlich nur ein Abkömmling der III. zu sein und bei a in diese einzu- 
münden. Daß dieser Schnitt der mediane ist, scheint mir aus der Stelle 
bei 5 hervorzugehen, wo lebhafteste Teilungen vor sich gegangen sind; 
die äußerste kleine Zelle zeigt sogar noch eine Mitose. Sehr beachtens- 
wert ist hier noch die starke Pressung der Schicht II. Die Abbildung 
kennzeichnet sehr deutlich den Zustand unmittelbar vor der ersten 
Auswölbung. 

Abb. 7 zeigt ein ähnliches Stadium in stärkerer Vergrößerung. Wir 
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erkennen, wie Zelle a erneut geteilt ist und den Zapfen ausbuchtet. 
Auch hier sieht man recht deutlich, wie durch eine Reihe von periklinen 
Teilungen der Spitzenzellen der III. Schicht der Hicker verlängert wor- 
den ist. Daß hier keinesfalls eine Spaltung der II. Schicht angenommen 
werden kann, geht aus den Zell- und Kerngrößen mit absoluter Sicher- 
heit hervor. 

Die bisher beschriebenen Vorgänge bilden gleichsam die innere Vor- 
bereitung der Ausbuchtung des Zapfens. Wir können zusammenfassend 
darüber sagen, daß ange innerhalb der ITT. und IV.Schicht 
den ganzen Vorgang einleiten. Die Teilungen häufen sich dann an der 








Abb. 7. 8. Gaertnerianum. Vergr. 690. Abb. 9. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


späteren Ausbuchtungsstelle innerhalb der Schicht III, so daß diese 
wahrscheinlich eine Teilschicht nach innen abgibt. Eine weitere Teilungs- 
stufe in der Außenlage bewirkt eine gewisse Gewebespannung, die sich 
durch Pressung der II. Schicht andeutet. Die Teilungen, die in den 
Anfangsschichten basalwärts fortschreiten, dienen dazu, die Gefäß- 
bildung vorzubereiten. Wir sahen endlich, daß auch in Schicht II 
basalwärts perikline Wände angelegt werden, müssen also vermuten, 
daß diese Schicht an der Bildung der primären Rinde aktiven Anteil hat. 

Schon eingangs war hervorgehoben, daß Querschnitte meistens wenig 
klare Bilder der beschriebenen Vorgänge liefern werden. Da nun aber 
die Teilungen in einem ganzen Sektor zonenweise und fast gleichzeitig 
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erfolgen, müssen die neuen Querwände der beiden Innenschichten trotz- 
dem sichtbar werden. Abb. 8 ist ein Querschnitt durch einen V.P. mit 
jüngster Blattanlage. Ob er genau durch die Ausbuchtungsstelle hin- 
durchgeht, läßt sich nicht sagen. Gewiß aber wird er nur ganz wenig 
tiefer liegen können, da Schicht II noch ganz einheitlich ist. Die sich 
teilenden Zellgruppen der beiden Innenschichten III und IV sind sehr 
deutlich zu erkennen. — 

Die nun folgenden Vorgänge führen zur Ausbuchtung des Höckers. 
Die eigentliche Blattanlage wird demnach in diesem Stadium geschaffen. 
Hier nun entscheidet sich die Beteiligung der verschiedenen Gewebe- 
arten und Schichten. Die Entwicklungsvorgänge in diesem Stadium 
sind daher für die Aufklärung des Problems von höchster Wichtigkeit. 
An Hand der Abb. 9—13 soll 
eine möglichst lückenlose Dar- 
stellung dieser Vorgänge versucht 
werden. 
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Abb. 10. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. Abb. 11. 8. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


Aus den Abb. 2—4 ging hervor, daß Teilungen in der ursprünglich 
IV. Schicht auftreten, weiter aber die III. Schicht so weit aufgespalten 
wird, daß eine innere Teilschicht entsteht. Die aus Schicht III hervor- 
gegangenen Teilschichten mögen als IIIa (außen) und IIIb (innen) 
bezeichnet werden.. In ihnen haben wir den eigentlichen Bildungsherd 
der jungen Anlage vor uns. — Abb. 9 zeigt eine Mitose in jeder der 
beiden Schichten. IIIb ist basalwärts schon einmal aufgespalten. — 
Abb. 10 läßt die beiden Schichten noch ohne Schwierigkeit erkennen. 
Zur Erhöhung der Deutlichkeit ist aber die wahrscheinliche Grenzlinie 
verstärkt wiedergegeben. In beiden Schichten sind weitgehende Ver- 
änderungen eingetreten. Am bemerkenswertesten ist die Stelle b in IIla. 
Wir erkennen hier das Wölbungszentrum, gebildet durch die drei Zell- 

Planta Bd. 3. 14 
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gruppen a bis c. Aus je einer Ursprungszelle sind bei b drei, bei a vier 
bis fünf und bei c zwei Abkémmlinge entstanden. Die AuBenzelle der 
Gruppe 6 tritt durch ihre Größe auffällig hervor; hier dürfen wir wohl 
eine nächste Teilung erwarten. In IIIb fällt eine Gruppe (d) durch die 
große Zahl der jungen Wände auf. Hier befindet sich gleichsam der 
Fußpunkt der Anlage. Die basalwärts davon liegenden Zellen haben 
bereits eine langgestreckte Form, sicherlich die erste Andeutung einer 
Ausbildung von prokambialem Gewebe. Vermutlich wird durch Gruppe d 
weiteres Zellenmaterial für diese Gewebeart geliefert. — 

In der Abb. 11 finden wir einige aus Abb. 10 bekannte Anordnungen 
wieder. Der basale Teil der IIIa-Schicht ist offenbar ganz unverändert 
geblieben. Die Zellgruppe bei 5 dürfte der bei d in Abb. 10 entsprechen. 
Die dort vermutete Streckung scheint hier schon eingesetzt zu haben. — 
Im Wölbungszentrum selber sind die Verhältnisse bereits unübersicht- 
lich geworden, so daß sich die Zellen nicht mehr zu einzelnen Teil- 
schichten gruppieren lassen. Man erkennt aber, daß unterhalb der 
Schicht II zahlreiche perikline Wände eingeschaltet worden sind. Die 
Vermehrung der Zellenzahl hat ein weiteres Ausbuchten des Höckers zur 
Folge gehabt. Bei a tritt eine Zelle durch Form und Größe auffällig 
hervor; ganz unverkennbar ist hier erst kürzlich eine perikline Teilung 
beendet worden. Ohne Berücksichtigung der früheren Entwicklungs- 
stadien könnte dieser Befund leicht zu der Annahme verleiten, daß von 
einer einzigen oder einigen wenigen Zellen die gesamte Gewebemasse 
des Höckers entstanden sei. Es sei an dieser Stelle aber betont, daß 
statt einzelner Zellen ganze Teilschichten am Zustandekommen der 
jungen Blattanlage mitwirken, da Teilungsspindeln ebenso häufig wie 
in der Wölbungsspitze selbst auch in den benachbarten zentraleren 
Gewebeteilen gefunden werden. — 

Abb. 12 zeigt den Höcker mit bedeutend verbreiterter Basis, die 
Senke oben bei s tritt nun sehr deutlich hervor. Eine Zellenlage a zeigt 
schichtartigen Charakter, ganz ähnlich wie die IIIa-Schicht aus jüngerem 
Stadium. Aus dem Vorhergesagten muß aber gefolgert werden, daß es 
sich dabei nicht um identische Lagen handeln kann, daß vielmehr die 
hier erkennbare Teilschicht viel jüngeren Ursprungs sein muß. Aus der 
verhältnismäßig großen Länge der Zellen läßt sich ersehen, daß bereits 
ein merkliches Streckungswachstum eingesetzt hat. Innenlagen von b 
an haben hier schon deutlich halbmeristematischen Charakter. Endlich 
sei darauf hingewiesen, daß bei c eine einzelne perikline Wand innerhalb 
der Schicht II auftritt. à 

In Abb. 13 (Schnitt nicht ganz median) mag die eingezeichnete Mitose 
zum Beleg dafür dienen, daB Spitzen- und Streckungswachstum be- 
gleitet werden von Teilungsvorgängen auch im mittleren Teile des 
Zapfens. 
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Was das Verhalten der beiden Außenschichten anbelangt, so bedarf 
es auf Grund der Abbildungen kaum einer besonderen Erklärung. Da 
es sich aber bezüglich der II. Schicht um den Angelpunkt des Problems 
handelt, sei betont, daß ein Aufspalten dieser Schicht niemals beobachtet 
worden ist, trotzdem ich eine sehr große Anzahl von Schnitten gerade 
daraufhin untersuchte. Was Noack (1922) hinsichtlich der II. Schicht 
für Pelargonium angegeben hat, entspricht nahezu vollständig dem 
Verhalten der III. Schicht hier. Abb. 12 zeigt bei c eine perikline Teilung 
einer einzelnen Zelle der II. Schicht. In Abb. 13 ist diese Schicht auf 
eine ganze Strecke hin doppelt. Ich betone aber, daß es sich hier um 
einen nicht medianen Schnitt handelt. In diesem jungen Stadium ist 
Schicht II bei medianen Schnitten 
niemals als verdoppelt gefunden 
worden. 

Wir haben also gesehen, daß bis 
zur Ausbildung eines Höckers von 
äußerlich halbkugeliger Form die 
beiden Außenschichten bis auf kleine 





Abb. 12. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. Abb. 13. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


Unregelmäßigkeiten unterseits durchaus einheitlich bleiben und keine 
periklinen Teilungswände ausbilden, so daß die gesamte Masse im Innern 
des Zapfens hervorgeht aus der Innenkomponente S. Lycopersicum, 
und zwar wahrscheinlich aus der III. Schicht allein. Die ursprünglich 
IV. Schicht kann allenfalls mit einer minimalen Auswölbung beteiligt 
sein, sicherlich aber dient sie basalwärts mit zur Anlage des Gefäß- 
bündelsystems. 

Den Anteil der IV. Schicht an der Blattbildung im einzelnen nach- 
zuweisen, erwies sich als unmöglich; denn die Verhältnisse im Innern 
junger Höcker werden sehr bald unübersichtlich, wie an Hand von 
Abb. 12 gezeigt werden konnte. Handelt es sich dagegen um Schichten 

14* 
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von verschiedenartigem Gewebe mit deutlich unterscheidbaren Merk- 
malen der meristematischen Zellen jeder Art, so wird die Untersuchung 
zu zweifelsfreien Resultaten führen. Die diplochlamyden Bastarde ge- 
statten danach eine genaue Aufklärung über die Beteiligung der Schich- 
ten II und III. Für sichere Resultate hinsichtlich der Schichten III 
und IV aber würde man eine Chimäre brauchen, die wenigstens in 
diesen beiden Schichten artverschiedenes Gewebe führt. Nun habe ich 
rein zufällig ein Präparat eines derartigen Bastards erhalten. Statt 
der zwei nigrum-Außenschichten fanden sich hier deren drei. Dieser 
Vegetationspunkt stammte von einer S. Gaertnerianum-Pflanze; bei 
seiner Präparation war mir ein andersartiges Aussehen nicht aufgefallen. 

Wir haben es hier demnach mit einem sogenannten Rückschlag an 
S. Gaertnerianum zu tun. Der Rückschlag muß so entstanden sein, 
daß die zweite Schicht durch perikline Teilungen im Scheitel eine dritte 
nigrum-Lage nach innen abgegeben hat, die dann nach dem Weiter- 
wachsen zu einer selbständigen Schicht geworden ist. Wann dieser 
Rückschlag erfolgt ist, läßt sich aus dem Präparat mit Sicherheit nicht 
ersehen. Es sind drei Blattanlagen mit geschnitten worden von 100, 
350 und 500 u Länge. Die jüngste Anlage ist annähernd median ge- 
schnitten, die beiden anderen nicht. Aus den Serien läßt sich trotzdem 
aber mit unbedingter Sicherheit ersehen, daß Lycopersicum-Gewebe in 
keiner der drei Blattanlagen mehr enthalten ist. Es bildete zwar jedes- 
mal einen kurzen, spitz zulaufenden Höcker, dieser war aber in die eigent- 
lichen Blattanlagen nicht mehr eingewachsen. — Das prokambiale Gewebe 
innerhalb der Blattanlagen besteht ganz aus nigrum-Zellen. Im Stengel- 
teil unmittelbar unterhalb der Ansatzstelle des Zapfens beteiligen sich 
beide Gewebearten an der Ausbildung des Prokambiums. Endlich folgt 
darunter ein Abschnitt, wo das Prokambium rein aus Lycopersicum-, die 
ganze primäre Rinde dagegen aus nigrum-Gewebe besteht. Dieser 
Schnitt bestätigt also vollkommen unsere vorher erhaltenen Resultate, 
wonach die IV. Schicht nur andeutungsweise mit in den Blatthöcker 
einwächst, dagegen an der Prokambiumbildung im Sproß selbst weitest- 
gehenden Anteil hat. Demgegenüber werden von Schicht III folgende 
Gewebeteile angelegt: 

1. im Stengel selbst der zentrale Teil der primären Rinde (der peri- 
phere Teil entsteht aus Schicht IT), 

2.in dem Übergangsabschnitt vom Sproß zur Blattanlage die primäre 
Rinde (außer der subepidermalen Schicht) und die Hauptmasse des 
Prokambiums, 

3. im Höcker selbst das gesamte Prokambium und die primäre 
Rinde außer der subepidermalen Zellschicht. 

Aus dieser Übersicht geht hervor, daß das Prokambium im Sproß 
selbst und teilweise noch in der Auswölbungsstelle durch Schicht IV 
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angelegt wird, während im Hôcker Schicht III die Bildung dieses Ge- 
webeteiles übernimmt. Das Prokambium geht also nicht aus einer ein- 
zigen, gleichsam dazu vorbestimmten Schicht hervor, sondern seine 
Ausbildung erfolgt aus dem gerade an der betreffenden Stelle liegenden 
Material. Das ist für die Theorie der Gewebeabstammung aus den ein- 
zelnen Schichten des V.P. von ganz besonderem Interesse. Endlich 
folgt aus dem Befunde, daß eine Chimäre, die drei nigrum-AuBen- 
schichten iiber einem Kerngewebe von S. Lycopersicum enthalt, Blatter 
ausbildet, die nur aus nigrum-Gewebe aufgebaut sind. Im letzten Ab- 
schnitt wird darüber noch zu sprechen sein. — 

Die Darstellung der weiteren Entwicklungsvorgänge ist insofern 
unbequem, als es schwer ist, von hier an fest umrissene Teilphasen 
festzustellen; denn die Anlagen sind alle, ob sie nun jiinger oder 
alter sind, sehr gleichförmig. Es läßt sich nicht einmal angeben, von 
welcher Länge des Höckers an die eigentliche Spreitenbildung einsetzt. 
Da das Blatt einfach und ganzrandig ist, sind besondere Seitenwülste 
in einer jungen Anlage nicht vorhanden, vielmehr ist eine stetige Breiten- 
zunahme von der Spitze nach der Mitte zu und eine ebensolche Abnahme 
von hier nach der Basis hin erkennbar. Querschnitte aus verschieden 
alten Zapfen sind somit in der Weise vertauschbar, daß die Schnitte 
jüngerer Zapfen im älteren Zapfen weiter spitzenwärts einzuordnen 
wären, während Spitzenabschnitte älterer Zapfen den basalwärts liegen- 
den aus jüngeren ähnlich sind. Allerdings trifft das eigentlich nur hin- 
sichtlich des Umfanges zu. Im inneren Bau solcher Schnitte wird es 
sich sofort kenntlich machen, aus welcher Höhe er stammt. Es sind 
nämlich typische Wachstumsvorgänge zu beobachten, die für die ein- 
zelnen Höhen charakteristisch sind. 

Bei der Darstellung können wir auf Grund des oben Gesagten nur so 
verfahren, daß wir, mit kurzen Zapfen beginnend, zu immer weiter ent- 
wickelten Stadien fortschreiten und jene inneren Vorgänge hervorheben, 
die für die betreffende Altersstufe charakteristisch sind. Die Längen- 
angaben sind so zu verstehen, daß die dem Scheitel zugekehrte Seite 
des medianen Schnittes von der oberen Abzweigstelle des Höckers bis 
zu seiner Spitze gemessen worden ist. Eine Schwierigkeit für die Messung 
lag darin, daß die Zapfen mehr oder weniger stark nach dem Scheitel 
hin gebogen sind. In solchen Fällen wurden Teilmessungen für einzelne 
gerade Abschnitte vorgenommen, was durch Drehen des Meßokulars 
leicht durchführbar ist, und die Teilergebnisse addiert. 

In Abb. 14 A ist ein Zapfen von 68 « Länge wiedergegeben. Der 
nach links gebogene V.P. ist ganz flach, also noch nicht wieder regene- 
riert. Der Zapfen zeigt einen sehr regelmäßigen Bau. Die ganze Innen- 
masse wird gebildet durch Lycopersicum-Gewebe. Man erkennt, daß 
sich die zentral liegenden Zellen durch Längsstreckung in Prokambium- 
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gewebe umbilden. Zwei Lycopersicum-Schichten unterwärts sind groB- 
lumig und bereits halbmeristematisch. Sie tragen also mit zum Bau 
des Rindenpolsters bei, das unterhalb der Hauptrippe und der Seiten- 
rippen erster Ordnung liegt. Dieser Innenteil ist umlagert von zwei 
ganz gleichmäßigen Schichten nigrum-Gewebes, das sich in der Ab- 
bildung durch die Größe der Zellen und Kerne zu erkennen gibt. 
Die Grenze ist in der Zeichnung hervorgehoben. Auffällig ist weiter 
die regelmäßige Anordnung der Zellen bei a, ein Zeichen, daß hier durch 
Einbau erst tangentialer, dann radialer Wände ein Längenwachstum 
erfolgt ist. 
Wir haben gerade diese Abbildung gewählt, weil sie sehr gut zeigt, 
daß eine Änderung in dem Verlauf der Wachstumsvorgänge eingetreten 
ii ist. Diese Änderung rührt her von der Zell- 
gruppe b. Wie sich aus den Größenverhältnis- 
„ gen ergibt, handelt es sich um nigrum-Zellen. 





Abb. 14A,B,C. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 


Die zweite Schicht beginnt hier also durch tangentiale Wände aufzu- 
spalten. Es ist bereits eine Zelle nach innen hin abgegeben worden. 
Unterseits hat ebenfalls die Verdoppelung von II begonnen. Basal- 
wärts von c treten somit drei nigrum-Lagen auf. 

In Abb. 14 B und C sind die Nachbarschnitte wiedergegeben. Aus B 
ist zu ersehen, daß der Wechsel im Spitzenwachstum gleich von einer 
ganzen Gruppe von Zellen ausgeht, von a,, b, und c;. In allen weiteren 
Schnitten der Serie sieht man lebhaftes Aufspalten der Subepidermalen. 
Je weiter wir uns nun von dem medianen Schnitt nach beiden Seiten 
hin entfernen, um so mehr tritt das nigrum-Gewebe — von der Spitze 
aus scheinbar fortschreitend — hervor. Etwa im vierten Schnitt vom 
medianen aus ist die II. Schicht unterseits ganz durchlaufend einmal 
verdoppelt. Aus diesen Beobachtungen läßt sich ersehen, daß das 
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Lycopersicum-Gewebe einen Hôcker bildet, der apikalwärts spitz mit 
einer einzigen Zelle ausläuft. Schicht II unterseits ist nur in und neben 
der medianen Schnittfläche einfach, wird dagegen nach den Rändern 
hin sehr bald verdoppelt. 

Abb. 15 zeigt einen sehr ähnlich gebauten Zapfen, der aber bereits 
eine Länge von 120 y hat. Trotzdem ist an der Spitze noch das Anfangs- 
stadium mit zwei ungestérten nigrum-Lagen vorhanden. An der Unter- 
seite dagegen ist Schicht II nahezu der ganzen Länge nach verdoppelt 
worden. Die nichtmedianen Nachbarschnitte sind denen von Abb. 14 
sehr ähnlich. Auch in ihnen wird der Lycopersicum-Höcker um so kürzer, 
je weiter der betreffende Schnitt vom medianen entfernt ist. 





Abb. 16. $. Gaert- Abb. 17. 8. Gaertnerianum. 


b.15. 8. Gaertnerianum. 
Ab aertnerianus Va. Oo. 


Vergr. 410. nerianum, Vergr. 410. 


Hinsichtlich des Verhaltens der Spitze liegt hier also eine wesent- 
liche Verschiedenheit insofern vor, als in einem Falle bereits bei 68 y 
Blattlänge die Subepidermale in der Spitze tangential aufzuspalten 
beginnt, hingegen im anderen Falle noch bei annähernd doppelter Länge 
des Blattes ganz ungeteilt geblieben ist. Zwei Deutungsmöglichkeiten 
gibt es dafür: 

1. Bei einer Länge von etwa 60 u ist das Spitzenwachstum bereits 
beendet, die Verlängerung erfolgt nur noch durch Streckungs- und 
Flächenwachstum, die erwähnten Teilungen sind nur eine zufällige 
Besonderheit; | 
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2. das Aufspalten der Subepidermalen erfolgt bald früher, bald 
später, scheinbar ohne besondere Gesetzmäßigkeit. 

Besteht nun die Annahme 1 zu Recht, so müßte daraus folgen, daß 
in allen Fällen und in allen Altersstufen die Subepidermale ungeteilt 
oder nur wenig aufgespalten verlaufen müßte, während Lycopersicum- 
Gewebe bis unmittelbar in die Spitze eines jeden auch noch so alten 
Zapfens hineinreichte. Eine große Zahl von Zapfen wurde daraufhin 
untersucht. 

Abb. 16 zeigt eine Spitze von 350 Zapfenlinge. Lycopersicum- 
Gewebe erreicht die Spitze, die nigrum-Schicht ist unterseits bis auf 
eine Zelle ungeteilt. Abb. 17 zeigt dieselben 
Verhältnisse bei einer Blattlänge von 650. 
Dagegen ist die Zusammensetzung anders in 





Abb. 18A. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. Abb. 18B. S. Gaertnerianum. Vergr. 690. 


Abb. 18; Bild A zeigt die ganze Spitze. Die Zapfenlange beträgt 330 u, 
der Schnitt ist nicht median. Deutlich erkennbar ist das Auslaufen des 
Lycopersicum-Gewebes bei a. Abb. B zeigt aus dem medianen Schnitt 
dasjenige Flächenstück, in dem es ausläuft, in stärkerer Vergrößerung. 
Es kam hier vor allen Dingen darauf an, die Grenze innerhalb des jungen 
Gefäßbündels darzulegen; auch hier sind dafür nur die Größenverhält- 
nisse und die verschiedene Färbung das Kriterium. Wir erkennen, daß 
basalwärts das Gefäßsystem aus Lycopersicum-Zellen aufgebaut ist und 
daß es allseitig von großlumigen nigrum-Zellen begrenzt wird. Die nigrum- 
Zelle a wurde nicht mehr mit weggeschnitten und blieb so ohne seit- 
lichen Zusammenhang aufgelagert. Ein Lycopersicum-Zapfen ragt hier 
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(wie in Abb. A) einschichtig nach oben, endet aber sehr bald. Daneben 
aber sind bereits nigrum-Zellen in der Umwandlung zu Prokambium- 
strängen begriffen. Die Lycopersicum-freie Spitze hat eine Lange von 
120 u, also von mehr als !/, des ganzen Zapfens. 

Zur weiteren Aufklärung der Spitzenverhältnisse ist die folgende 
Tabelle beigegeben. Die erste Reihe enthalt die fortlaufende Nume- 
rierung, die zweite die Langenausdehnung der Primordialzapfen in y. 
Wenn die Spitze our aus nigrum-Gewebe besteht, so ist ihre Lange in 
die dritte Reihe eingetragen. Ist das Lycopersicum-Gewebe bis oben hin 
mit eingewachsen, ist also spitzenwärts ein tangentiales Aufspalten 
der Subepidermalen nicht erfolgt, so ist fiir den betreffenden Schnitt 
in dieser Reihe o eingetragen. Schnitte mit gerade beginnender tangen- 
tialer Aufspaltung der Subepidermalen sind durch X gekennzeichnet. 











Tabelle. 
Laufende Nr.. . 1 28 4 5 6 7 8 9 
Gesamtlänge der 
Zapfen . . . . 55 70 115 120 150 150 150 160 210 
Spitzenlänge, so- 
fern sie rein 8S. 
nigrum ist... © X X O0 © 0 55 00 





Laufende Nr.. . 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 





Gesamtlänge der 
Zapfen . . . . 220 275 300 300 330 330 330 330 350 450 





Spitzenlänge, so- 
fern sie rein S. 








nigrum ist. . . 70 0 xX 90 90 80 200 80 70 80 
Laufende Nr... 20 21 22 23 24 2 926 27 28 29 30 
Gesamtlinge der 

Zapfen. . . . 450 500 500 600 625 650 680 700 835 880 1100 





Spitzenlänge, so- 
fern sie rein S. 
nigrum ist. . . 110 9 70 175 350 165 140 210 220 0 450 


Daraus läBt sich nun folgendes ersehen: 

1. Es besteht offenbar keine starre GesetzmaBigkeit hinsichtlich 
der Länge des einwachsenden Zapfens und des Beginnens der nigrum- 
Aufspaltung. Es kommen demnach Formen vor mit sehr tief führender 
Lycopersicum-Komponente (Nr. 11, 29) und andere mit verhältnismäßig 
kurzem Hocker (Nr. 24, 30). 

2. Da die meisten Blätter von 150 u Länge noch im Anfangsstadium 
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sind, dagegen bei 300 in der Regel der Wechsel vollzogen ist, läßt 
sich sagen, daß der Umschlag im Wachstum bei etwa 200—300 u Blatt- 
länge erfolgt. 

3. In der Gruppe « (Nr. 10—17) ist die nigrum-Spitze durchschnitt- 
lich 80 u lang, das ist 1/, bis 1/; der ganzen Länge. In Gruppe b (Nr. 23 
bis 28) mißt sie etwa 140 u, also ebenfalls !/, der Gesamtlänge. 

Daraus bestätigt sich die Annahme, daß ein Spitzenwachstum in 
den Blättern, nachdem sie eine Länge von 300 u erreicht haben, kaum 
noch von Bedeutung sein kann. — 

Wenden wir nun unsere Aufmerksamkeit dem Verhalten der II. Schicht 
zu, wie es aus Längsschnitten erkennbar ist. Da war eingangs bereits 
gesagt, daß sie in jungen Höckern (Abb. 14) einschichtig nahezu unge- 
stört verläuft, wenn es sich um mediane Schnitte handelt, daß ferner 
von der Spitze aus, wie von der Basis her ein Aufspalten erfolgt, und 
zwar zunächst auf der Unterseite beginnend. Abb. 15 zeigt die Schicht 
fast in der gesamten Länge aufgespalten. Die Aufspaltung kann schon 
sehr früh erfolgen, ich habe wiederholt feststellen können, daß sie bereits 
in 60 4 langen Anlagen vollendet ist. In Abb. 16 (350 „) dagegen ist 
nur eine einzelne Zelle gespalten, und aus den Abb. 18 A (350 „) und 17 
(670 u) sieht man, daß die Aufspaltung der Schicht längs der ganzen 
Unterseite vollendet ist. Sie schreitet basalwärts fort bis zu der unteren 
Einmündung des Höckers in den Sproß, wo sie ihre Grenze findet. Die 
Schicht verläuft von hier an stammabwärts vollständig ungeteilt. Es 
ist damit der Zustand der reinen diplochlamyden Chimäre, wie am 
ungestörten Scheitel, wieder vorhanden. Er wird auch in diesem reinen 
Zustande stammabwärts auf der ganzen Strecke, soweit ich ihn beob- 
achtet habe, beibehalten. Und das war in fast allen Fällen eine Strecke 
von mehreren Millimetern. Ob in tieferen Lagen im Stengel doch 
eine ein- oder mehrmalige Aufspaltung erfolgt, habe ich nicht weiter 
untersucht. 

Ebenso leicht zu übersehen sind die Vorgänge innerhalb der II. Schicht 
an der Blattoberseite. In Abbildungen von jungen Stadien (Abb. 14 
und 15) erscheint diese Lage noch als völlig ungeteilt. Auch in den 
nichtmedianen Schnitten wurde in diesen Stadien niemals eine Auf- 
spaltung beobachtet. In etwas älteren Höckern beginnt der Spaltungs- 
vorgang basalwärts unmittelbar oberhalb ihres Ansatzes am Stengel 
und setzt sich von da aus spitzenwärts fort. Sehr oft spielt er sich auch 
so ab, daß nach der nigrum-Spaltung an der Spitze von hier aus basal- 
wärts die mittlere Zone von beiden Seiten aus aufgespalten wird. In 

älteren Zapfen (350 u) ist er nahezu beendet. Und wir erhalten dann 
oberseits unterhalb der Epidermis zwei vollständige nigrum-Schichten, 
aus deren Zellenanordnung die Abstammung von der einheitlichen Sub- 
epidermalen meistens noch sehr deutlich erkennbar ist (vgl. Abb. 18 A). 
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Dort ist der ProzeB bis zum Punkte 6 fortgeschritten. Auch oberhalb 
von à ist die obere Subepidermale noch ungeteilt. Die tiefer liegende 
nigrum-Lage ist offenbar nicht durch diesen Spaltungsvorgang ent- 
standen, ein Beweis zugleich fiir noch weitergehendes Spitzenwachstum. 

Nun noch einige Bemerkungen iiber die weitere Ausdifferenzierung 
des Lycopersicum-Zapfens. Aus den Abb. 14 und 15 war ersichtlich, 
daB sich zentral das Prokambiumgewebe auszubilden beginnt und 
bereits unmittelbar hinter der Spitze als solches erkennbar wird. Die 
Zellen der unterseits gelegenen Randpartien nehmen hier schon einen 
halbmeristematischen Charakter an. In Abb. 15 sind basalwärts bei- 
spielsweise drei dieser halbmeristematischen Lagen fertiggestellt. 
Spitzenwärts nimmt ihre Zahl ebenfalls ab und beschränkt sich unter- 
seits sehr oft nur noch auf eine einzige Schicht; oberseits grenzen nigrum- 
Zellen unmittelbar an das aus Lycopersicum-Gewebe gebildete Prokam- 
bium. Je nach dem oberen Bau des Höckers hört die halbmeristema- 
tische Ringgruppe früher oder später ganz auf. In den meisten Zapfen 
von 5—600 u Länge ist die Mitte des Zapfens etwa der Punkt, wo das 
halbmeristematische Lycopersicum-Gewebe ganz von nigrum-Zellen ver- 
drängt ist. 

Zusammenfassend läßt sich über die Blattanlegung bei S. Gaert- 
nerianum sagen: 

1. Eine starre Gesetzmäßigkeit im Wachstum liegt insofern nicht 
vor, als die Länge des in das junge Blatt mit einwachsenden Lycoper- 
sicum-Zapfens starken Schwankungen unterworfen ist. 

2. Die Höckerspitzen werden durchweg von der nigrum-Kom- 
ponente angelegt. Ausnahmen konnten jedoch mehrfach beobachtet 
werden. 

3. Von 300 u Länge ab wird das Spitzenwachstum abgelöst von einem 
Flächen- und Streckungswachstum. 

4. Die nigrum-Subepidermale ober- und unterseits spaltet periklin 
so auf, daß median unter- und oberseits zwei, unterseits randwärts aber 
drei und vier Schichten aus ihr hervorgehen. — 

Die Richtigkeit der hier an Längsschnitten auseinandergesetzten 
Vorgänge muß durch Querschnitte ihre Bestätigung finden. Die ge- 
bogene Form des jungen Zapfens liefert in den meisten Fällen zwar keine 
genau senkrecht zu seiner Achse geführten Schnitte. Dank unserer 
Färbung und dank der Größendifferenzen entsteht dadurch aber keine 
ernsthafte Erschwerung. Querschnitte durch junge Zapfen sind im 
obersten Drittel nahezu kreisrund, flachen sich dann aber an der dem 
Scheitel zugekehrten Seite mehr und mehr ab, so daß etwa von der 
Mitte an ein halbkreisförmiges Gebilde entsteht, das diese Form bis 
zur Basis beibehält, wo die abgeflachte Seite mit dem kreisrunden Sproß- 
scheitel verschmilzt (vgl. schematische Abb.24A und 24B). Die 
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Schnitte aus dem Mittelteil haben die größte seitliche Ausdehnung. 
Sehr früh beginnt sich die junge Spreite herauszudifferenzieren, wo- 
durch die halbkreisartige Figur einem seitlich mehr oder weniger ab- 
geflachten, nur mitten noch stark gewölbten Gebilde Platz macht 
(schematische Abb. 24 B und 24 C,—C,). 

Die einzelnen Schnitte zeigen nun je nach ihrer Herkunft einen 
besonderen Aufbau. Zwei Momente sind dafür maßgebend: 

Einmal richtet sich der Bau des Schnittes nach der Zapfenregion, 
der er entnommen ist, und zweitens sind individuelle Baueigentümlich- 
keiten des Zapfens maßgebend. 

Querschnitte, die der Spitzenregion (dem obersten Drittel des Zap- 
fens) entnommen sind, 
enthalten meistens nur 
nigrum-Zellen oder nur 
wenig Lycopersicum- 
Gewebe, das aber ge- 
wöhnlich auf das Pro- 
kambium oder gar nur 
auf Teile desselben be- 
schränkt bleibt. In 
Abb. 19 ist ein derar- 
tiger Schnitt wieder- 
gegeben. Im zentralen 
Teil findet sich nur 
eine kleine Gruppe von 
Lycopersicum - Zellen; 
sie ist durch stärkere 
Umrandung hervorge- 
hoben. Offenbar ge- 
hören diese Zellen dem 

Prokambiumgewebe 
an. Es sei noch darauf 
hingewiesen, daß die 
Gruppe nicht genau zentral gelegen ist, wodurch der Zapfen hier 
einen asymmetrischen Bau erhält. Im mittleren und unteren Zapfen- 
drittel ist der Anteil des Lycopersicum-Gewebes viel größer, wie aus 
den Abb. 20 und 21 ohne weiteres ersichtlich ist. 

An den Rändern dieser Querschnitte bemerken wir zahlreiche peri- 
kline Wände, ein Zeichen, daß die Spreitenbildung bereits eingesetzt 
hat. Naturgemäß bekommt: man bei dieser Schnittführung eine sehr 
große Zahl von ähnlichen Bildern. In reichlicher Anzahl lassen sich 
dabei Mitosen feststellen, die im Sinne der Wachstumsrichtung tangential 
gestellte Platten aufweisen. Aus der Größe der Platten läßt sich sofort 





Abb. 19. S. Gaertnerianum. Vergr. 690. 
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ersehen, welcher Spezies die Zellen in jedem Einzelfalle angehören. 
Eine Durchsicht ergab, daß im oberen Zapfenteil fast ausschließlich 
nigrum-Mitosen auftreten, was ja nach unseren bisherigen Kenntnissen 
erwartet werden muß. Es tritt nun aber die entscheidend wichtige 
Beobachtung hinzu, daß, je weiter basalwärts man fortschreitet, desto 
häufiger Lycopersicum-Mitosen unterhalb der Subepidermalen an beiden 
Rändern auftreten. Ferner ist oftmals zu beobachten, daß die eine Seite 
eine Mitose der einen, die andere dagegen eine solche der anderen Art 
aufweist. Daraus muß gefolgert werden, daß das Randwachstum ein- 
geleitet werden kann sowohl durch tangentiale Teilung der Subepider- 
malen, wie durch eine solche der darunter liegenden Schicht. Im ersten 
Falle wird das erste Flächenelement von dem nigrum-, im anderen Falle 
von dem Lycopersicum-Partner angelegt. Während so die Spreitenteile 
des oberen Drittels nur von der Außenkomponente geliefert werden, 
können die der unteren zwei Drittel bald von dem einen, bald von dem 
anderen Partner gebildet werden. 

War es schon schwierig, im Zapfenwachstum der Spitze eine Gesetz- 
mäßigkeit zu erschließen, so begegnet ein solcher Versuch hinsichtlich 
der Spreitenteile fast unübersteigbaren Schwierigkeiten, weil man es 
hier mit einer sehr großen Zahl von Elementen zu tun hat, und weil 
diese Elemente infolge ihrer Abstammung von verschiedenartigen Ge- 
weben der Basis auch verschieden in ihrem jeweiligen Wachstum sein 
müssen. Man findet beispielsweise Zapfen, die fast bis oben hin einen 
Lycopersicum-Kern enthalten, der von zwei einheitlichen nigrum-Schich- 
ten umschlossen wird (Typus 1). In anderen besteht nur das junge 
Gefäßbündel aus Lycopersicum-, das gesamte Hüllgewebe dagegen aus 
nigrum-Zellen (Typus 2). Endlich kann die eine Hälfte des Schnittes 
gemäß Typus 1 ausgebildet sein, die andere dagegen gemäß 2 (Misch- 
typus 3). Querschnitte nach Typus 1 findet man naturgemäß häufig 
nahe der Basis, nach Typus 2 im oberen, nach 3 dagegen durchweg 
nur im mittleren Teil. Ganz analog findet man nun Lycopersicum- 
Randmitosen häufiger im Basal- und Mittelteil, nigrum-Mitosen im 
Spitzenteil. Abb. 20 z.B. entstammt der Mitte einer Anlage von etwa 
120—150 u Länge; es sind nur die Randteile unter Weglassung des Mittel- 
stückes dargestellt. Wir sehen, wie in der rechten Hälfte die beiden 
nigrum-Schichten recht gleichmäßig verlaufen, wie ein Lycopersicum- 
Keil sich eingeschoben hat bis ganz in den Randwinkel, erkennen end- 
lich die tangentialen Wände, die in den drei Randzellen der Subepider- 
malen angelegt worden sind. Augenscheinlich handelt es sich gerade 
um ein Stadium, wo das Weiterwachsen der Lycopersicum-Zellen abgelöst 
wird durch die nigrum-Subepidermale. Aber zwingend ist diese An- 
nahme trotzdem noch nicht. Es läßt sich auch noch vermuten, daß die 
verdoppelten nigrum-Zellen nach der Blattunterseite hin abgedrängt 
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werden und das Einwachsen der Lycopersicum-Schicht noch fortgesetzt 
wird. 
In der anderen Hälfte dagegen liegen die Verhältnisse wesentlich 
anders. Hier ist die Verdoppelung der Subepidermalen nicht nur weiter 
fortgeschritten, sondern das eigentliche Randwachstum ist auch bereits 
sicher übergegangen an die nigrum-Randzelle der Subepidermalen, wo- 
durch bereits zwei Zellen nach innen hin gebildet worden sind und eine 
dritte im Punkte a eingeschoben wird. Dabei läBt sich dem anatomischen 
Befund kein Grund entnehmen, warum diese Unregelmäßigkeit besteht; 
denn der Zapfen ist in dieser Region durchaus regelmäßig aufgebaut, 
hat also die Innenkomponente ganz gleichmäßig in beiden Hälften 
verteilt gehabt, wie das aus der Abbildung deutlich erkennbar ist. 
Ähnliche Verhältnisse zeigt der in Abb. 21 wiedergegebene Quer- 
schnitt durch einen Zapfen von 300 u Länge, dessen Mitte der Schnitt 
entnommen ist. Er zeigt recht gleichmäßigen Bau und enthält Lyco- 


Abb. 21. S. Gaertnerianum. Vergr. 410. 





persicum als Innenmasse; die nigrum-Subepidermale ist unterseits ein- 
mal gespalten, oberseits hat derselbe Prozeß in zwei Zellen eingesetzt. 
Die Spreitenbildung hat an beiden Rändern begonnen. Eine Beteiligung 
von Lycopersicum-Zellen ist besonders rechts sehr deutlich. Trotzdem 
ist aber an beiden Rändern bereits der Umschlag eingetreten dadurch, 
daß die Subepidermale in Spaltung gegangen ist. Links ist das schon 
so weit fortgeschritten, daß die gesamte schräge Rückwand verdoppelt 
ist, und daß die Lycopersicum-Schicht bereits von der Spitze weggedrängt 
erscheint. Dieses Stadium findet man bei jungen Zapfen außerordent- 
lich häufig. Die mitotischen Bilder, die man in den Randregionen findet, 
stellen in der weitau» größten Mehrzahl der Fälle nirrum-Mitosen dar. 
Was früher (S. 208) über das Vorhandensein des Lycopersicum-Gewebes 
in den aus den verschiedenen Zapfenregionen stammenden Querschnitten 
allgemein gesagt wurde, muß natürlich auf die Spreitenteile erst recht 
Anwendung finden. Nach meinen Beobachtungen beteiligt sich der 
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Lycopersicum-Partner an der Spreitenbildung am weitestgehenden vom 
mittleren bis unteren Teil des Blattes. Ganz basalwärts, also am Beginn 
der Spreitenbildung, ist auch der nigrum-Partner stärker beteiligt. 

AuBerdem gibt es Schnittserien, in denen an der einen Seite die 
Lycopersicum-Zellen bis zum Rande in den meisten Einzelschnitten auf- 
treten, während an der anderen Seite die Innenkomponente ganz oder 
fast ganz zurücktritt. 
Noch eigenartiger mu- 
tet es an, daB es 
Blattanlagen gibt, in 
denen die Lycopersi- 
cum-Komponente im 
mehrfachen Wechsel 
bald in der einen, bald 
in der anderen Sprei- 
tenhälfte bis zum Ran- 
de durchgewachsen ist 
und ebenso oft ganz 
oder sehr weit zuriick- 
tritt. Abb. 22. 8. Gaertnerianum. Vergr. 410. 

Daraus geht wohl 
hervor, daß bei der ersten Spreitenanlage für das wachsende Blatt 
ein gewisser Spielraum hinsichtlich der Teilungsvorgänge vorhanden 
ist. Gewiß wird die Chimärennatur in diesem Falle dazu beitragen, 
diesen Spielraum zu erweitern. Damit allein lassen sich aber Schwan- 
kungen, die trotz ganz gleichmäßiger Verteilung der Gewebe beider 
Partner entstehen, nicht 
erklären. Vielmehr ist die 
Vermutung nicht von der 
Hand zu weisen, daß auch 
bei artreinen Individuen 
Subepidermale und Innen- 
schicht gleichzeitig und 
abwechselnd an der 
Lili beteiligt Abb. 23. 8. cuites Vergr. 410 
sind. 

Wichtig sind hierzu noch die Beobachtungen über die Zahl der ein- 
wachsenden Lagen. In Abb. 21 wächst offenbar nur eine einzige Lyco- 
persicum-Schicht ein. Es kénnen aber auch mehrere Schichten aus- 
gebildet sein, wie sich aus den Abb. 22 und 23 ergibt. In Abb. 22 ist 
ein Seitennerv erster Ordnung längs geschnitten worden. Das ganze 
Prokambium, dazu eine Grenzzellenschicht oberseits bestehen aus 
Tomatengewebe. In 23 ist ein Flächenstück nahe der Hauptrippe wieder- 
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gegeben, in dem eine durchgehende Lycopersicum-Schicht verläuft. In a 
und 6 sind Andeutungen fiir Anlagen der feineren Nervatur vorhanden. 
In der Fläche c—d ist Lycopersicum doppelschichtig. — Ganz allgemein 
läßt sich zu dieser Frage sagen, daß gewöhnlich eine einzelne Lycopersi- 
cum-Schicht in die Spreite einwächst. Nur wo es sich um die Anlage von 
Leitgewebe handelt, ist die Schichtenzahl an der betreffenden Stelle 
vervielfacht; in den naheangrenzenden Regionen und beiderseits nahe 
der Hauptrippe (Abb. 23) tritt das Lycopersicum-Gewebe häufig doppel- 
schichtig auf. 

Im innersten Teil des Zapfens, also der späteren Mittelrippe und 
dem Blattstiel, herrscht eine gewisse Regelmäßigkeit vor, wie sich auch 
nach den Längsschnitten vermuten läßt. Abgesehen von dem oberen 
Drittel des Zapfens von etwa 300 u Länge an wird das mittlere Gefäß- 
bündel von Lycopersicum-Gewebe ausgebildet. Außerdem finden sich 
ober- wie unterseits großlumige Begrenzungszellen, die je nach der Höhe 
des Schnittes 1—4 Schichten ausmachen können. 

Die oben über die Zapfenunterseite gemachten Bemerkungen finden 
durch Querschnitte ihre Bestätigung. Aus Abb. 20 geht hervor, daß 
eine Aufspaltung der Subepidermalen eben erst begonnen hat, und zwar 
setzt sie in den Randpartien ein. Aus Abb. 21 ersieht man, daß die 
Aufspaltung der Subepidermalen nahezu vollendet ist. Aus dem Zapfen- 
bau erkennt man ferner, daß sich in nichtmedianen Längsschnitten sehr 
oft mehr als zwei subepidermale nigrum-Schichten vorfinden müssen. 
Dadurch können nicht vorhandene Verhältnisse vorgetäuscht werden. 
Die Zahl der subepidermalen nigrum-Lagen kann aber tatsächlich über 
zwei hinausgehen. In Abb. 19 ist ein ganz extremer Zustand dargestellt. 
Gewöhnlich findet man die Verhältnisse so, daß median nur zwei, 
weiter randwärts aber drei bis vier nigrum-Lagen vorhanden sind. Im 
Spitzendrittel können mehr als zwei subepidermale Schichten bis zum 
Mittelpunkt hin vorhanden sein. Es läßt sich in solchen Fällen aber 
meistens ohne große Schwierigkeit ersehen, daß die Innenzellen nicht 
sekundär durch tangentiales Aufspalten der unteren Subepidermalen, 
sondern primär durch das bereits früher (S. 207) erwähnte Spitzen- 
wachstum entstanden sind. Es sind mir niemals mitotische Bilder 
begegnet, nach denen man die Anlage der inneren Teile der Zapfenspitze 
vom unteren Rande aus annehmen müßte. 

Ebenso klar liegen die Verhältnisse an der Oberseite des Zapfens. 
Hier war in den Längsschnitten ebenfalls eine Verdoppelung beobachtet 
worden. Die Querschnitte bestätigen diese Befunde durchaus. Es 
lassen sich danach noch einige genauere Angaben machen. Da ist es 
nun zunächst sicher, daß die Verdoppelung von der Basis aus spitzen- 
wärts fortschreitet, wie die Beobachtung genügend junger Schnittfolgen 
ergibt. Etwa 60 lange Schnitte lassen noch keine Aufspaltung er- 
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kennen; eine solehe muß aber bald danach beginnen, denn bei 200 u 
langen Schnitten ist durchschnittlich eine 30 u lange Fläche aufge- 
spalten, bei 250 u sehr oft bis 150 u, bei 350 u bis etwa 240 u. Dieses 
Verhältnis bleibt in den älteren Stufen annähernd erhalten. Hinzu 
kommt nun aber noch, daß der Prozeß damit noch nicht abgeschlossen 
ist. Wie aus den Querschnittskizzen zu ersehen ist (schematische 
Abb. 24 C,—C,), entsteht auf der Mittelrippe eine Hervorwölbung, die 
in den unteren Schnitten am deutlichsten zu sehen ist, so daß in 
Abb.24C,h beispielsweise ein fast halbkreisförmiges Gebilde vor- 
handen ist. Diese gesamte Fläche wird nun vollständig von dem nigrum- 
Partner ausgefüllt. Danach ist zu vermuten, daß die Zahl der Schichten 
(immer nur median gerechnet) noch erheblich zunehmen muß. Das 
läßt sich in der Tat auch an allen Schnitten nachweisen. Es sind z. B. 
bei einem Schnitt durch ein Blatt von 350 w Länge in Höhe von 150 u 
aus den zwei subepidermalen 
Schichten bereits deren vier ge- 
worden dadurch, daß sich jede 
noch einmal tangential geteilt hat. 
Diese Vorwölbung hat ihr Höchst- 
maß erst eine kurze Strecke ober- 
halb des Ansatzpunktes. Basal- 
wärts von diesem Punkt erscheint 
die Zahl der Schichten wieder mehr 
oder weniger verringert. In älteren 
Zapfen zählt man spitzenwärts 
2—3, im mittleren Teil 6—7, an pp. 24 A-C. (Halbschematisch.) Querschnitt- 
der Spreitenbasis sogar 9—10, im serien durch junge Blattanlagen von S. Gaert- 
Stielabschnitt endlich 7—8 Schich- es te ALT 

ten, die durch tangentiales Aufspalten der oberen Subepidermalen ent- 
standen sind. 





B) Die Ausbildung der Spreite. 


Die jüngsten Stadien der Spreitenbildung lernten wir S. 208 kennen. 
Wir haben gesehen, daß die jeweilige Zusammensetzung des Zapfens 
bedeutungsvoll ist für die erste Bildungsphase. Wir wissen ferner, 
daß an jedem Randelement ein Wachstumsübergang von dem Innen- 
zum Außenpartner erfolgt. Wann dieser Umschlag stattfindet, konnte 
nicht allgemein festgestellt werden, einmal wegen des großen Spiel- 
raums der gegebenen Möglichkeiten, zweitens aus einem weiteren Grunde, 
den wir gleich kennen lernen werden. — Höchstens läßt sich ein unge- 
fähres Maximum dafür angeben. Die daraufhin unternommene Durch- 
sicht meiner Präparate ergab, daß in allen Fällen, spätestens etwa 
bei 60 u Breite, der Umschlag zu erfolgen pflegt. Da dann das Rand- 
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wachstum noch nicht beendet ist, wird also längs des gesamten Spreiten- 
randes eine Zone geschaffen, die absolut frei von Lycopersicum-Gewebe 
ist (siehe schematische Darstellung Abb. 24 C,—C,). Auf Grund der 
Beobachtung junger Zapfen läßt sich sagen, daß diese Randzone sich 
nach der Spitze zu erheblich verbreitern wird, und daß ihr Minimum 
etwa in der Mitte der Spreite gelegen ist. Da die Spreitenhälften sich 
im Vergleich zueinander nicht gleichartig verhalten, wird diese Zone in 
ausgewachsenen Blättern neben der oben erwähnten Breitendifferenz 
eine zweite Art von Schwankung hinsichtlich ihrer Breite zeigen, die 
zu den mannigfachsten Gestaltungen führen muß. 

Eine weitere Eigentümlichkeit der einwachsenden Schicht besteht 
darin, daß sie in den allermeisten Fällen mit einem Gefäßbündel inner- 
halb der Spreite abschließt. Aus der Größe dieser Bündel, aus der Tat- 
sache, daß in den meisten Fällen ein starkes Rindenpolster 
sie umlagert, läßt sich ohne weiteres ersehen, daß dieses 
häufig die Seitennerven erster Ordnung sind. Da diese einen 
Winkel mit der Hauptrippe bilden, ist für die Untersuchung 
zu vermuten, daß sich die eingewachsene Lycopersicum- 
Schicht verkürzt, wenn die Durchsicht einer Schnittserie 
mit den Spitzenschnitten begonnen wird, sich dagegen ver- 
längert, wenn mit den basalen Schnitten begonnen wird. 
Die Innenkomponente muß natürlich mehrfach über die 
Seitennerven randwärts weiterreichen, denn sonst könnte 
sie sich nur in dem Flächenstück vorfinden, das durch 
die Hauptrippe und eine einzige Seitenrippe 1. Ordnung be- 
grenzt wird. Da in jeder Spreitenhälfte mehrere Hauptner- ala zu Zune 
ven vorhanden sind, muß der AuBenrand der Lycopersicum- _ G@aertneria- 
Innenschicht etwa so verlaufen, wie die ausgezogene Linie rs ~ ese 
der schematischen Abb. 25 angibt. 

Eine zunächst überraschende Beobachtung findet damit ihre Er- 
klärung. Bei einer basalwärts fortschreitenden Durchsicht einer Schnitt- 
folge kommt es sehr häufig vor, daB man in einer Spreitenhälfte die 
Lycopersicum-Lage breit eingewachsen findet. In den nächsten Schnitten 
verkiirzt sie sich mehr und mehr, während weiter randwärts eine isolierte 
Lycopersicum-Gruppe auftritt, immer an ein Gefäßbündel gebunden. 
So ergibt sich eine Zwischengruppe von nigrum-Zellen fiir diese 
Schicht. Das macht den Eindruck, als ob eine Insel von nigrum-Zellen 
innerhalb des Lycopersicum-Gewebes vorhanden sei. Da ein solches Vor- 
kommnis aber auf keine Weise erklärt werden könnte, müssen wir die 
Tatsache näher untersuchen. 

Als Beispiel habe ich ein Blatt ausgewählt, das bereits 1 cm lang 
war. Aus der Schnittfolge des mittleren Teiles ist etwa jeder 10. Schnitt 
in Abb. 26 A und 26 B wiedergegeben. Die Lycopersicum-Schicht ist, 
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von einer unterbrochenen Linie umgrenzt, mitten eingetragen. Die 
Schnittfolge beginnt mit dem am weitesten spitzenwärts gelegenen 
Schnitt (Nr. 1). Die Umrißfiguren wurden mit dem Zeichenapparat 





Abb. 26A. (Halbschematisch.) Querschnittserie durch eine Blattanlage von S. Gaertnerianum. 
Vergr. 180. 


hergestellt, doch ist die Einzeichnung der Innenkomponenten sche- 

matisch. Die genauen Breitenverhältnisse gehen aus den beigegebenen 

MaBzahlen hervor. Schnitt 8 sagt beispielsweise aus, daB die Lycoper- 
15* 
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sicum-Komponente sehr tief in beide Spreitenhälften eingewachsen ist, 
und daß beiderseits eine annähernd gleich breite Randzone aus artreinem 
nigrum-Gewebe besteht. In Schnitt 1 dagegen ist der Lycopersicum- 
Partner von der Mittelrippe aus nur ganz wenig eingewachsen, tritt 
aber noch einmal auf in Begleitung des Seitennerven der oberen Spreite. 
Damit ist ein Zwischenfeld aus artreinem nigrum-Gewebe entstanden. 





Abb. 26B. Fortsetzung von 26 A. 


In der folgenden Abbildung liegt dieselbe Gewebeanordnung vor. Es 
ist aber bereits zu sehen, daß sich das artreine nigrum-Zwischenstück 
verschmälert. In Schnitt 5 ist die Lücke bereits nur noch 35 u lang, 
und in Schnitt 6 ist sie ganz geschlossen. Dieselben Verhältnisse be- 
stehen hinsichtlich der Schnitte 3 und 4 sowie 5 und 8, mit dem einzigen 
Unterschiede, daß hier die Zwischenzone verhältnismäßig eng ist und 
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sich in allen Schnitten nahezu gleich bleibt. In Schnitt 8 ist sie ver- 
schwunden. 

Die Ursache dieser Erscheinung wird sofort klar, wenn man sich 
aus der Querschnittfolge das Blatt aufbaut, wie es in Abb. 27 versucht 
wurde. Die Darstellung ist nur in der unteren Hälfte genauer durch- 
geführt, da nur hier verwickeltere Verhältnisse vorliegen, während der 
Spitzenteil verhältnismäßig einfach war. Liegt die Blattfläche in der 
Zeichenebene, so muß ein Querschnitt durch dieselbe als eine gerade 
Linie erscheinen. Demnach können wir eine Querschnittserie durch 
eine Schar von Parallelen andeuten. Trägt man auf jeder Parallelen 
die Endpunkte der Lycopersicum-Schicht ein und verbindet diese Punkte, 
so ergibt sich die ganze Lycopersicum-Schicht in Flächenansicht. Da- 
durch wird einmal der Randverlauf der Innenkomponente deutlich, 
zum anderen wird die merkwürdige Beobachtung der ‚‚nigrum-Inseln‘“ 
aufgeklärt. Sie sind verursacht durch die Schnittführung durch den 
gezackten Rand der Innenpartnerschicht. In der linken Spreitenhälfte 
der Abbildung sieht man bei a die starke Einbuchtung der Lycopersicum- 
Komponente. aa’, bb’, cc’ sind Abschnitte, die in den Schnitten 
3, 4 und 5 der Abb. 26 A als reine nigrum-Lagen zwischen Lycopersicum- 
Gewebe eingeschaltet sind. Genau so erklären sich die entsprechenden 
Erscheinungen in der anderen Spreitenhälfte. Hier treten drei deutlich 
erkennbare Buchten bei 1, m und n hervor. Ganz basalwärts zeigen sich 
dann noch einmal deutlich erkennbare Einbuchtungen bei o und st. Es 
kann wohl keinem Zweifel unterliegen, daß sich hierbei das Bestreben 
des S. Lycopersicum, gefiederte Blätter hervorzubringen, kundtut. 

Es muß sofort hinzugefügt werden, daß irgendeine Regelmäßigkeit 
auch hier nicht zu erkennen ist; zeigt unser Beispiel ja bereits in den 
beiden Blatthälften recht erhebliche Unterschiede. Man darf wohl ohne 
Übertreibung behaupten, daß hinsichtlich der Verteilung der Innen- 
komponente über die Spreite kaum ein Blatt von S. Gaertnerianum 
dem anderen völlig gleicht. 

Durch diese Tatsachen erklären sich nun die verschiedenen Formen 
der Blätter dieses Pfropfbastardes und manche ihrer Eigentümlichkeiten 
zwanglos. Die Tatsache, daß das Gaertnerianum-Blatt gestaltlich dem 
nigrum-Elter näher steht als dem Lycopersicum-Elter, wird durch den 
Nachweis, daß die Hauptmasse des Blattes aus nigrum-Gewebe besteht, 
hinreichend erklärt. Die Ganzrandigkeit ist dadurch begründet, daß 
das Lycopersicum-Gewebe überhaupt nicht mehr bis an den Rand hin- 
reicht und darum auch für die Randform nicht mehr bestimmend sein 
kann. Die trotzdem manchmal vorkommenden Andeutungen einer 
Fiederung sind offenbar eine Folge des gezackten Randes der Innen- 
komponente. Auch die starke Krümmung und Wölbung der Spreite 
wird verständlich, wenn man bedenkt, daß S. Lycopersicum den größten 
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Teil der Mittelrippe bildet, während der Rand der Blattflächen reines 
8. nigrum ist. Die Innenkomponente wird starke Neigung haben, sich 
môglichst lang zu strecken, während der AuBenpartner, um es so aus- 
zudrücken, verhältnismäßig kurz bleiben möchte. So ergeben sich 
Spannungen, die durch die Einbiegungen zum Ausdruck kommen. 
Wir haben die fiederartig gelappte Ausgestaltung der Lycopersicum- 
Innenflächen durch Aufbau der Blattfläche aus der Querschnittserie 
nachweisen können. Die so gewonnenen Ergebnisse müssen sich durch 
Schnitte parallel zur Mittelrippe bestätigen lassen. Ich habe derartige 
Schnitte durch ältere Blätter hergestellt. Man erhält auch rein zufällig 
eine große Zahl von ihnen, wenn man nicht alle Blattanlagen von einer 
Scheitelspitze entfernt und nun Längsschnitte ausführt. In den gün- 
stigsten Fällen ergab sich dann eine Schnittreihe, 
/ die mit den Schnitten durch die Mittelrippe eines 





Abb. 27. Ein aus der Quer- 
schnittserie (Abb. 26 A, B) 
rekonstruiertes Blatt von S. Abb. 28A,B. Blattquerschnitte von S. Gaertnerianum. 
Gaertnerianum. (Schema- Vergr. 410. 

tisch.) 





gefalteten Blattes begann und mit denen durch seine Randteile endete. 
Dabei müssen wir erwarten, daß der Lycopersicum-Anteil um so größer 
ist, je näher an der Mittelrippe der Schnitt liegt, daß in den rand- 
wärts gelegenen Schnitten Lycopersicum-Gewebe mehr und mehr zu- 
rücktritt, daß eine durchlaufende Schicht nicht mehr auftritt, sondern 
nur noch Zellgruppen, meistens um Gefäße angeordnet, und daß endlich 
die Lycopersicum-Gewebe gänzlich äufhören. 

All das fand ich in meinen Schnitten bestätigt. Abb. 28 A und B 
mögen das erläutern. In A haben wir eine Schnittfläche, die der Haupt- 
rippe nahe liegt; es ist eine durchgehende Lycopersicum-Schicht vor- 
handen. In B dagegen, mehr randwärts gelegen, sehen wir das Ganze 
in schöner Regelmäßigkeit von S. nigrum allein aufgebaut. 
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Abb. 29 môge die Zone der Fiederung darstellen. (Der Deutlichkeit 
halber ist der Schnitt nicht dem sonst benutzten Material von 8. Gaert- 
nerianum, sondern einer hahe verwandten, am SchluB noch näher zu 
erläuternden Chimärenform entnommen, die als Subepidermale eine 
S. nigrum gigas-Schicht hat und infolgedessen die Unterschiede gegen- 
über dem Lycopersicum-Gewebe besonders deutlich hervortreten läßt.) 
Wir finden, daß die Abschnitte a—b und c—d aus Lycopersicum- 
Innenlage bestehen, jede mit den Anfängen einer Gefäßanlage. Das 
ist überhaupt das Typische an derartig geführten Schnitten, daß sie 
einen recht häufigen Wechsel in den Komponenten der Innenschicht 
zeigen. Es wird dadurch angezeigt, daß die unregelmäßige Randaus- 
gestaltung noch wechselvoller ist, als es aus unserer halbschematischen 
Abb. 26 ersichtlich war. Dort fanden wir die einzelnen Fiedern an die 
Nerven 1. Ordnung gekoppelt; hier aber zeigt sich, daß auch die feineren 
Seitennerven noch auf kurze Strecken Lycopersicum-Gewebe enthalten, 
ehe sie ausschließlich aus nigrum-Zellen aufgebaut werden. 

b 


a 





Abb. 29. Blattquerschnitt der oben 8. 219 erwähnten Periklinalchimäre. Vergr. 410. 


Eigentlich müßten ja nun noch voll ausgewachsene Blätter hin- 
sichtlich der Gewebeanordnung untersucht werden. Dies erscheint aber 
überflüssig, wenn man bedenkt, daß die größten der bisher untersuchten 
Blätter bereits eine Länge von 1—2 cm aufweisen, daß das Blatt seiner 
eigentlichen Gestalt nach fertig vorlag, daß von einem starken Spitzen- 
und Randwachstum, das die beschriebene Zusammensetzung erheblich 
ändern könnte, sicher nichts mehr vorhanden ist, daß demnach jetzt 
alle Teile der Spreite gleichmäßig wachsen, und daß somit unsere 
Ausführung ohne weiteres auch für ausgewachsene Blätter gilt. Es würde 
wohl auch technisch völlig ausgeschlossen sein, durch Zerlegung in 
Querschnitte den genauen Aufbau eines ganz ausgewachsenen Blattes 
zu erkennen. 

Eine andere Frage war die, ob im ausgewachsenen Blatte die Gewebe- 
unterschiede noch groß genug sind, um die spezifische Zugehörigkeit 
im einzelnen sicher erkennen zu lassen. Dazu bemerke ich, daß fixiertes 
Material dadurch Schwierigkeiten bereitet, daß das Schwammparenchym 
recht dicke Schnitte erforderlich macht, und daß die Chlorophylimassen 
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erheblich stören, so daß meine differenzierende Färbung hinsichtlich 
der Kerne nicht mehr recht zur Geltung kam. Doch lassen die Größen- 
differenzen immerhin noch eine Unterscheidung zu. Es ergibt sich aber 
nichts wesentlich Anderes, als aus den ältesten oben geschilderten Ent- 
wicklungsstadien auch schon zu entnehmen war. — 

Blicken wir zurück, so ergibt sich für die Beteiligung der einzelnen 
Schichten des V.P. am Aufbau des Blattes von S. Gaertnerianum das 
folgende: 

Aus dem einschichtigen Dermatogen entsteht ausschließlich die Epi- 
dermis, in der ein periklines Aufspalten in keinem Falle beobachtet 
wurde. 

Für das Mesophyll konnte der weitgehende Anteil auch der Innen- 
komponente an seiner Ausgestaltung bewiesen werden. Und zwar be- 
steht die Palisadenschicht stets und in allen Teilen aus S. nigrum- 
Zellen. Innerhalb des Schwammparenchyms sind die Verhältnisse sehr 
wechselnd. Meistens sind die beiden unteren Lagen rein S. nigrum; 
an der dritten Schicht von oben beteiligen sich beide Chimärenpartner. 
Die zweite, innere Mesophylischicht entsteht in den meisten Fällen aus 
der ersten von außen her. Nun habe ich aber dazu mancherlei Ausnah- 
men beobachtet. Einmal ist es recht häufig, daß statt einer Lycopersi- 
cum-Schicht deren zwei vorhanden sind; das ist besonders in der Nähe 
der Hauptrippe der Fall. Doch auch an anderen Stellen kann die 
Doppelschichtigkeit — besonders in der Nähe von Hauptgefäßen — 
auftreten. Außerdem konnte ich mehrfach die auffallende Beobachtung 
machen, daß statt der 3. Lage (von oben) die 4. sich aus Lycopersicum- 
Zellen zusammensetzt. Auch diese Erscheinung war am häufigsten 
nahe der Hauptrippe. Ich erkläre sie mir so, daß zunächst zwei Schichten 
einwachsen, daß aber dann Schicht 2 (von oben) ausnahmsweise in 
perikline Teilung eintritt und damit die obere Lycopersicum-Schicht 
ablöst. 

Auch hinsichtlich des Gefäßsystems sind sehr weitgehende Schwan- 
kungen möglich. In den meisten Fällen ist nicht einmal die Hauptrippe 
einheitlich aus artreinem Gewebe des einen Partners aufgebaut, sie wird 
vielmehr im obersten Teile fast immer von der Außenkomponente ge- 
bildet. Bei den Seitennerven 1. Ordnung ist das in noch weitergehendem 
Maße der Fall. Alle feineren Nerven der Spitzen- und Randzonen endlich 
bestehen ausschließlich aus Gewebe der Außenkomponente. Es konnte 
gezeigt werden, daß die Übergänge meist plötzlich, ohne einen ersicht- 
lichen Grund erfolgten, und daß die verschiedenen Größenverhältnisse 
der beiden Zellarten diese Übergänge nicht unmöglich machen. 

Aus unseren Befunden lassen sich, worauf zum Schluß noch hinge- 
wiesen sei, auch Schlüsse auf die Wachstumsrichtung der Spreitenteile 
ziehen. In allen mir über diese Frage zu Gesicht gekommenen Arbeiten 
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wird die stillschweigende Voraussetzung gemacht, daß das Breitenwachs- 
tum der Spreite senkrecht zur Mittelrippe erfolge. Fiir die allerersten 
Anfänge mag das richtig sein, von einem bestimmten Stadium an ist 
die Richtung aber sicherlich eine andere. Denn angenommen, das 
Wachstum erfolgte in senkrechter. Richtung zur Mittelrippe, so müßte 
z. B. in Abb. 26 der Komplex a’ von a, b’ von b usw. herstammen, was 
unmöglich ist, da wir in a und a’ verschiedenartige Gewebselemente vor 
uns haben. Die Tatsache, daß die Lycopersicum-Zellen mit und in den 
Seitennerve2 am weitesten randwärts reichen, zwingt zu dem Schluß, 
daß die Wachstamsrichtung in der Hauptsache der Richtung der Seiten- 
nerven 1. Ordnung entsprechen muß. Ist dem aber so, so fällt damit 
die zwingende Beweiskraft der Schlüsse auf das Randwachstum, die 
aus der Analyse von Querschnitten senkrecht zur Hauptrippe abgeleitet 
wurden. 
b) Solanum proteus. 

S. proteus ist nach WINKLER (1910, S. 117) eine Periklinalchimäre, 
in der „die beiden äußeren Zellenlagen des Scheitels von der Tomate, 
das Innere vom Nachtschatten“ abstammt. 

Die Herstellung des V.P. fiir das Einbetten bereitet hier weniger 
Schwierigkeiten als bei S. Gaertnerianum. S. proteus ähnelt in den 


2 


Abb. 30A—C. Sproßspitzen von S. proteus. Vergr. 225. 





Verhältnissen am V.P. sehr dem S. Lycopersicum, und so läßt sich auch 
der Scheitel hier verhältnismäßig leicht freipräparieren. In den Blatt- 
stellungsverhältnissen sind keine Unterschiede gegenüber den anderen 
Formen zu bemerken. Aus den Zeichnungen Abb. 30 A, B und C ist 
aber bereits zu ersehen, daß der V.P. von S. proteus durchweg ein ge- 
ringeres Volumen besitzt als der von S. Lycopersicum und S. Gaert- 
nerianum; auch scheinen die jungen Blattanlagen immer etwas zarter 
zu sein. Die jüngsten Entwicklungsstadien zeigen in ihrer Form aller- 
dings keine Unterschiede im Vergleich mit S. Gaerinerianum. Hier 
wie dort finden wir die Auswölbung sehr hoch am Scheitel, sehen die 
Grenzrinne auftreten, danach den halbkugeligen Höcker, der sich schnell 
streckt und konisch wird, als solcher den Scheitel überwölbt und erst 
später sich vertikal emporhebt. Die ersten Unterschiede machen sich 
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schon vorher bemerkbar in Gestalt der jungen Randhöcker, der Anlagen 
der Spreitenfieder. Bei 150 y Blattlänge ist der erste von ihnen etwa 
in der Mitte des Höckers erkennbar, bei 200—300 u Länge erscheint ein 
zweiter basalwärts davon, und in noch etwas weiter fortgeschrittenen 
Stadien bildet sich häufig über dem ersten ein dritter im oberen Teil 
der Spreite. — Diese Wachstumserscheinungen sind indes nicht unab- 
änderlich so festgelegt: der obere wie auch seltener der untere Höcker 
können ausbleiben, wodurch die Spreite weniger gegliedert erscheint. 

Was den inneren Bau des V.P. anbelangt, so besteht gerade um- 
gekehrt wie bei S. Gaertnerianum hier das gesamte Kerngewebe aus 
S.nigrum, während zwei Lycopersicum-Schichten den Scheitel außen 
umhüllen. Die Lycopersicum-Zellen sind beträchtlich kleiner als die 
nigrum-Zellen, und ebenso ist das Verhältnis der Kerngrößen zuein- 
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Abb. 31. S. proteus. Vergr. 410. Abb. 32A,B. S. proteus. Vergr. 410. 


ander, wodurch die Untersuchung von vornherein sehr erleichtert wird. 
In den meisten Fällen sind drei periklinale Hüllschichten mit großer 
Gleichférmigkeit aufgebaut. Manchmal sind auch die tiefer liegenden 
Zellen noch zu einer ganz deutlichen Schicht angeordnet, oft aber auch 
nicht. Die zentralen Wände dieser IV. Schicht stehen aber nicht mehr 
sehr regelmäBig. Ob man diese Schicht dem Periblem oder dem Plerom 
zurechnen soll, ist nicht ohne weiteres zu beantworten, fiir unsere 
Zwecke übrigens auch gleichgültig. Es scheint aber sicher zu sein, daB 
diese Schicht der Regeneration des Innenkomplexes dient. In selteneren 
Fällen findet man indessen auch, daß die Initialen der III. Schicht 
periklin spalten und damit Innengewebe liefern. 

Das jüngste Stadium der Blattbildung mit den einleitenden Zell- 
teilungen zeigt Abb. 31. Die Zelle a der III. Schicht hat eine perikline 
Teilungswand angelegt. Bei b ist eine Kernplatte getroffen, der Teilungs- 
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vorgang hat aber offensichtlich zu der Blattbildung selbst keine un- 
mittelbare Beziehung. In Abb.32 B hat Schicht III (bei a) bereits 
drei Tochterzellen nach innen abgegeben. DaB nicht IV die spaltende 
Schicht ist, ging aus den Nachbarschnitten mit aller Deutlichkeit hervor. 
Die AuBenlage von III ist bereits merklich ausgewölbt, die Zellen von II 
erscheinen bei b eingedrückt. Die Teilungsspindel sowie die perikline 
Wand in der basalwärts davon liegenden Zelle lassen erkennen, daß 
auch die IV. Lage in einem unterhalb der Auswölbungsstelle liegenden 
Stengelstück in lebhafte Spaltung gehen will. Von der Basis her ist 
ein periklines Aufspalten in III «und IV vor sich gegangen und bereits 
bis zu dem Punkte c vorgeschritten. Ein wenig älteres Stadium ist durch 
Abb, 33 dargestellt. Die vermutliche Grenze zwischen III und IV ist 
durch Linienverstärkung hervorgehoben. — Etwas modifiziert erscheint 
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Abb. 33. S.proteus. Vergr.410. Abb.34. S.proteus. Vergr. 410. Abb. 35. 8. proteus. 
Vergr. 410. 


derselbe Vorgang in Abb. 34 dadurch, daB hier von einer besonderen 
IV. Schicht kaum gesprochen werden kann. Die Abbildung gibt neben 
der typischen Spindel bei a die Pressung von II bei 6 sehr lehrreich 
wieder. Dasselbe erscheint noch klarer in Abb. 35. Hier ist aber die 
Herkunft der keilférmigen Lage c unklar; man kann nicht sagen, ob 
sie von III oder von IV abzuleiten ist. Wahrscheinlicher jedoch ist die 
erstere Annahme. Abb. 36 zeigt eine Anlage von schönem regelmäßigem 
Bau und entspricht im ganzen der Abb. 34. Die III. Schicht ist in der 
ganzen Bildungszone aufgespalten, wir bezeichnen die so neugebildeten 
Teilschichten wieder mit [IIa und IIIb. Neu ist hier die Beobachtung, 
daß die Außenlage der ursprünglich III. Schicht, also IIIa, erneut periklin 
spaltet von der Basis her (bei c). Scheitelwärts hat derselbe Teilungs- 
vorgang in Zelle a begonnen. Zelle b ist am stärksten ausgewölbt, so 
daß hier wohl das Wölbungszentrum zu vermuten ist. Das basale Auf- 
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spalten von IIa ist in Abb. 37 bei b noch deutlicher und in bereits 
entwickelterem Stadium. Daneben läßt die Spindel darauf schließen, 
daß IT1b in der Zelle a die Auswölbung weiter vorbereitet. Die Nach- 
barschnitte dieser letzten Abbildungen zeigen ganz ähnliche Verhält- 
nisse. Man kann wenigstens vier bis fünf Nachbarschnitte mit fast ganz 
gleichen Teilungsergebnissen in jedem der angeführten Fälle beobachten. 
Daraus geht hervor, daß ein ganzes Flächenstück an der Scheitelwölbung 
von den Teilungsvorgängen ergriffen wird, wodurch eine breite Basis 
fir den entstehenden Höcker geschaffen ist. 

Die Richtigkeit dieser Beobachtungen muß sich durch Querschnitte 
bestätigen lassen. In der Tat findet man dort eine mehr oder minder 
breite Zone periklin aufgespalten, wie aus der Abb. 38 ersichtlich ist. 
Das Wölbungszentrum tritt bei a mit aller Schärfe hervor. 

Besonders beachtenswert ist bei S. proteus das Verhalten der 
Schicht II. In keinem der medianen Längsschnitte ist auch nur die An- 





Abb.36. 8. proteus. Vergr.410. Abb.37. S. proteus: Vergr. 410. Abb.38. S. proteus “%:rgr.410. 


deutung einer periklinen Teilung erkennbar. Ich füge hinzu, daB ich 
auch in keinem der nichtmedianen Nachbarschnitte etwas Derartiges 
gefunden habe, trotzdem ich eifrig danach suchte, um eine Ahnlichkeit 
mit S. Gaertnerianum an dieser Stelle herauszufinden. Danach glaube 
ich mit Bestimmtheit sagen zu können, daß sich bei S. proters Schicht II 
an den bisher beschriebenen Vorgängen an keiner Stelle und in keiner 
Weise durch Ausbildung perikliner Wände beteiligt. 

Hinsichtlich der Ausbildung des jungen Höckers sind zwei Fragen 
zu beantworten: 

1. Liefert nur die III. Schicht sein Innengewebe, oder sind tiefer lie- 
gende Gewebemassen mit beteiligt? 

2. Hat Schicht II Anteil an seiner Ausbildung? 

Wir müssen davon ausgehen, daß Schicht III in erheblich weitem 
Flächenraum aufgespalten war in ein” IIIa- und IIIb-Lage. In diesem 
Felde spielen sich nun die nächsten Vorgänge ab. Das Wachstum muß 
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in diesem Stadium außerordentlich lebhaft sein, und man findet die 
Mitosen an dieser entscheidenden Stelle geradezu gehäuft. Abb. 39 
zeigt drei Spindeln dicht nebeneinander in der IIIa- wie in der IIIb- 





Abb. 39. S. proteus. Vergr. 410. Abb.40. S.proteus. Vergr.410. Abb, 41. 8. proteus. Vergr. 410. 


Schicht. In Abb. 40 ist IIIb von der Basis her aufgespalten ; die Wachs- 
tums- und Teilungsvorgänge können also etwas variieren, wie aus einem 
Vergleich mit den an Hand von Abb. 36 und 37 gechilderten Erschei- 





Abb. 42. 8S. proteus. Vergr. 410. Abb. 43. 8S. proteus. Vergr. 550. 


nungen hervorgeht. Abb. 41 zeigt eine Mitose in der III b-Schicht. In 
Abb. 42 sind perikline Teilungen bei a und 6 in IIIa, bei c in IIIb erfolgt. 
Die Aufspaltung der urspriinglichen Schicht III setzt sich scheitelwarts 
noch weiter fort, wie aus Zelle d ersichtlich ist. Abb. 43 gibt ein Stadium 
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wieder, bei dem der Höcker sich zum erstenmal auch äußerlich durch 
die Senke s zu erkennen gibt. Sehr klar treten hier die beiden Teil- 
schichten IIIa und IIIb hervor. Die b-Schicht ist in den meisten ihrer 
Zellen bereits aufgeteilt, bei der Zelle c sogar doppelt. Hingegen ist 
in IIa nur die Scheitelzelle 5 aufgespalten worden. Endlich ist zu be- 
merken, daß basalwärts die Längsstreckung der Zellen begonnen hat, 
und zwar bei c in IIIb, desgleichen aber auch in der darunter befind- 
lichen tieferen Lage. Abb. 44 möge das nächstältere Stadium charak- 
terisieren. Gerade unter der Kuppe des Höckers sind die Wände so 
angeordnet, daß man mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit annehmen 
kann, daß IIIa hier einheitlich geblieben, dagegen IIIb in zwei Tochter- 
zellreihen aufgespalten ist, von denen jede in sich wieder periklin spaltet. 
Vom Punkte an ist ein Aufspalten von IIIa dagegen wahrscheinlich. Mit 
der Zelle a erreicht der Spaltungsprozeß den am weitesten gipfelwärts 
a 
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Abb. 44. S. proteus. Vergr. 410. Abb. 45. S. proteus. Vergr. 410. 


gelegenen Punkt. Die Umbildung der basalen Zellen zu Prokambium- 
gewebe ist hier ganz unverkennbar. 

An Hand dieser Befunde läBt sich nun die eingangs gestellte erste 
Frage beantworten. Es hat sich ergeben, daB die gesamte Innenmasse 
des jungen Hôckers aus Abkémmlingen der ursprünglich III. Schicht 
besteht. Eine Einwölbung tieferer Lagen ist in keinem Falle beobachtet 
worden. Diese Lagen bilden sich basalwärts allerdings mit zu Leitungs- 
gewebe um. S.proteus unterscheidet sich darin von 8. Gaertnerianum, wo 
ein mehr oder minder starkes Vorwölben einer selbständigen IV. Schicht 
in vielen Präparaten sichtbar war. — Die Beantwortung der zweiten 
Frage erledigt sich noch schneller. Auch in den entwickelteren Stadien 
war ein periklines Aufspalten der II. Schicht nirgends wahrnehmbar. 
Wie im ganz symmetrischen V.P. umgeben zwei Lycopersicum-Schichten 
das ganze Gebilde. 
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Hierin nun zeigt sich ein Unterschied zwischen den beiden diplo- 
chlamyden Pfropfbastarden. S. Gaertnerianum läßt die II. Schicht in 
diesem Stadium in vielen Fällen basalwärts bereits aufspalten. In den 
nichtmedianen Schnitten war die Spaltung auf alle Fälle schon einge- 
treten, manchmal sogar schon unmittelbar neben dem Höckerscheitel 
nach den ersten inneren Teilungsschritten. 

Auch bei S. proteus ist mir ein beginnender Rückschlag in die Hände 
gefallen, ein vollständiges Gegenstück zu dem bei S. Gaertnerianum 
(S. 200) beschriebenen. Er besteht also aus drei Außenschichten Lyco- 
persicum- um einen Kern von migrum-Gewebe. Beide Rückschläge 
stimmen hinsichtlich der Blattbildung überein. Das junge Blatt wird 
bei den proteus-Rückschlägen ganz 
ausschließlich durch Lycopersicum- 
Gewebe aufgebaut. S.nigrum ist 
nur als ganz kurzer Zapfen ein- 





Abb. 46. S. proteus. Vergr. 350, Abb. 47. S. proteus. Vergr. 410. 


gewachsen. Dadurch wird also wiederum bestatigt, daB die III. Schicht 
als der eigentliche Blattbildner zu betrachten ist. 

Abb. 45 zeigt das Höckerstadium an diesem Scheitel. Die drei 
Lycopersicum-Schichten sind sehr regelmäBig gebaut; in der dritten 
scheint im Scheitel ein weiterer Riickschlagsschritt eingeleitet zu sein. 
Am Höcker interessiert vor allem die starke und unverkennbare Aus- 
wölbung des nigrum-Kerngewebes durch Zelle a. Schicht II ist voll- 
ständig ungestört. In III haben zwei basale Zellen Periklinen aus- 
gebildet. Abb. 46 zeigt einen Zapfen von 100 « Länge desselben Prä- 
parates. Im Scheitel sind die drei Lycopersicum-Schichten mit angegeben. 
Ein kurzer Zapfen nigrum-Gewebes ist in das Blatt mit eingewachsen, 
erreicht aber in Zelle a den höchsten Punkt darin. Es ist also vor allem 
prokambiales Gewebe, was durch S. nigrum hier gebildet wird. — Auf- 
fällig ist es, daß Schicht III unterseits im Zapfen einfach geblieben ist; 
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das ist ein abweichendes Verhalten gegeniiber den reinen proteus- 
Blättern und hängt wohl mit stärkerer Wachstumstendenz des Innen- 
kerns zusammen. 

Bei der Beschreibung des Primordialzapfens können wir uns kurz 
fassen, weil die Verhältnisse bei S. proteus überaus einfach und durch- 
sichtig sind. Wenn wir fiir Abb. 44 ein weiteres Strecken der Innen- 
anlagen annehmen unter einer Zwischenschaltung radialer Wände in 
den beiden Hiillschichten, so ist damit der jiingste Zapfen gegeben. 
Ein etwas älteres Stadium ist in Abb. 47 dargestellt. Der Schnitt 
zeigt zwei bis drei Innenlagen aus nigrum-Gewebe, die sich basal- 
wärts durch Teilungen in wahrscheinlich allen Richtungen vermehren. 
Zwei Spindeln deuten diese Vorgänge an. Die weitere Längenzunahme 
erfolgt zunächst durch Spitzenwachstum. Die Lycopersicum-Schichten 
passen sich dem durch Zwischenschalten von radialen Wänden an. Wie 
lange diese Wachstumsart anhält, ist mit Sicherheit nicht zu sagen; 
ich nehme an, daß wesentliche Unterschiede gegenüber S. Gaertnerianum 
nicht vorhanden sind. 

Außerordentlich wichtig für das Verständnis aller weiteren Vorgänge 
der Blattgestaltung ist die Beantwortung der Frage, ob — wie bei 
S. Gaertnerianum — die Subepidermale an der Spitze in irgendeinem 
Stadium periklin aufzuspalten beginnt. Eine Antwort läßt sich geben, 
wenn man alle möglichen Alters- und Längenstufen daraufhin unter- 
sucht. Stellt sich heraus, daß auch bei den ältesten Zapfen kein Auf- 
spalten der Subepidermälen stattgefunden hat, so ist die Antwort da- 
mit gefunden, weil dann das Spitzenwachstum aufgehört hat und darum 
vorhandene Verhältnisse nicht mehr geändert werden können. Ich 
habe daher Längsschnitte durch junge Blätter in Größe von 100 u bis 
1,5 mm untersucht. In allen untersuchten Präparaten ließ sich das 
nigrum-Gewebe bis unmittelbar in die Spitze hinein nachweisen, in 
keinem Falle ergab sich ein gegenteiliger Befund. — Damit erhalten 
wir einen neuen Unterschied zum $. Gaertnerianum. In Abb. 48 ist 
zur Illustration dieser Tatsache die Spitze eines 950 u langen Zapfens 
wiedergegeben. 

Diese Feststellung legt die Vermutung nahe, daß die Innenkom- 
ponente von $. proteus in ihrem Verhalten noch in weiteren Punkten 
von der des S. Gaerinerianum abweichen muß. Das ist in der Tat auch 
aus jedem Präparat ersichtlich. Ein Zapfen jeder beliebigen Alters- 
stufe zeigt im Längsschnitt einen sehr gesetzmäßigen Bau. Die ganze 
Innenmasse des Gewebes besteht im Gegensatz zu S. Gaertnerianum 
aus Zellen des Innenpartners. Nur oberseits ist ein mehr oder minder 
dickes Polster von Lycopersicum-Gewebe vorhanden (vgl. S. 213). Das 
erkennt man schon in Abb. 48. Zur weiteren Hervorhebung füge ich 
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Abb.49 hinzu, in der die verstärkten Linien die Grenze des nigrum- 
Gewebes bedeuten. 

Auch für die Lycopersicum-Außenkomponente herrscht eine weit- 
gehende Gleichmäßigkeit, die sich leicht übersehen läßt. — Zunächst 
die Unterseite: Hier ist die auffallende Tatsache zu verzeichnen, daß 
in den medianen Schnitten durch Zapfen aller Altersstufen die Subepi- 
dermale fast überall einschichtig bleibt. Nur hin und wieder findet 
man basalwärts einige Zellen oder ganz kurze Strecken, wo perikline 
Wände die Schicht verdoppelt haben. Keinesfalls gehen die Teilungs- 
vorgänge aber über eine Verdoppelung, hinaus. In den nichtmedianen 
Schnitten dagegen findet sich die Verdoppelung häufiger und auf weitere 
Strecken hin; aber auch hier bleibt es immer bei der einfachen Ver- 
doppelung. Auf der Oberseite ist 
das anders. Bei Zapfen von etwa 
200 u Länge ist die Oberseite der 
subepidermalen Schicht bis in die 
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Abb. 48. 8S. proteus. Vergr. 410. Abb. 49. 8. proteus. Vergr. 150. 


obere Hälfte hinein verdoppelt, bei etwa 800 u Länge wenigstens ver- 
vierfacht, und die Aufspaltung kann noch erheblich weiter gehen. Es 
scheint demnach auch bei S. proteus das gewölbte Polster oberseits 
der Hauptrippe durchaus von der Außenkomponente gebildet zu wer- 
den, genau wie bei S. Gaertnerianum. 

Querschnitte müssen die genaue Aufklärung der dargestellten Ver- 
hältnisse ergeben. Abb. 50 zeigt einen Schnitt durch eine 150 u lange 
Blattanlage, etwa in ihrer Mitte geführt. Die Lycopersicum-Subepider- 
male ist im ganzen Umkreise als einheitliche Schicht beibehalten. An 
der Oberseite ist indes in einer einzigen Zelle der Subepidermalen eine 
Perikline angelegt, wodurch der Verdoppelungsbeginn angedeutet wird. 
Abb. 51 stellt einen Schnitt durch das obere Drittel eines 1 mm langen 
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Zapfens dar. In diesem Falle sind bereits zwei Zellen der Oberseite 
von dem eben beschriebenen TeilungsprozeB ergriffen. Die Subepider- 
male der Unterseite ist auch hier auBer geringen Abweichungen bei a 
und 6 nicht periklin geteilt worden. Dieses Verhalten ist für S. proteus 
ganz charakteristisch. In allen Altersstadien, sowie in allen Héhenlagen 
der Querschnitte durch den Zapfen gibt sich die Subepidermale als 
nahezu ganz ungeteilt zu erkennen. Es folgt daraus, daB die Haupt- 
masse des groBlumigen Polstergewebes der Unterseite vom Innenpartner 
geliefert wird. Die GréBendifferenzen der beiden Gewebearten sind an 
keiner anderen Stelle so erheblich wie hier. Verdoppelungen der Sub- 
epidermalen treten erst weiter seitwärts auf, doch erst da, wo der 
Spreitencharakter des Gewebes unverkennbar ist. 


Die Oberseite weicht dagegen ganz erheblich von diesem Verhalten 
ab. Wie bei allen anderen Formen, wird auch bei 8S. proteus ein dickes 
Gewebepolster gebildet, dasinQuer- 
schnitten als ein halbkreisférmiges 





Abb. 50. 8. protens. Vergr. 690. Abb. 51. S. protens. Vergr. 410. 


Gebilde der Mittelrippe aufgelagert ist und am Spreitenbeginn seine 
größte Mächtigkeit aufweist, von wo aus es sich spitzenwärts mehr und 
mehr — bis zum völligen Ausgehen — verringert. Die Zellen sind hier 
nahezu ebenso angeordnet wie in einem Kambiumgewebe. In medianer 
Längsrichtung ist naturgemäß die Zahl der Lagen am größten, um 
randwärts schnell kleiner zu werden. Dieses ganze Gebilde wird nun 
von der Subepidermalen ausgebildet. Einige Zahlen mögen über Dicke 
und Verlauf Aufschluß geben. Sie sind so gewonnen, daß ich Quer- 
schnittserien durchmusterte und die Befunde in gewissen Höhenab- 
ständen aufzeichnete. Die erste Reihe der Tabelle enthält die laufende 
Numerierung. Da die Schnittdicke 6 is betrug, weiter jeder 25. Schnitt 
betrachtet wurde, so gelangten die Zapfenverhältnisse in je 150 w Ent- 
fernung zur Registrierung. In den Schnitten wurde die Dicke des oberen 
Polstergewebes so festgestellt, daß in medianer Längsrichtung die Zahl 
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der Zellschichten, aus denen das Polster gebildet wird, ausgezählt 
wurde. Die Zahl der Lagen ist ein brauchbares MaB für die Dicke des 
Polsters, da die Zellen annähernd gleiche GréBe haben. Die Schichtzahl 
ist in den Reihen für die verschiedenen Abstände eingetragen. Die 
Feststellung wurde von der Spitze aus vorgenommen. Die aus der 
Gesamtschnittzahl errechnete absolute Zepfenlinge ist jeder Reihe 
vorangestellt. 








Abstand je 1560u...1 2 3 4 o£ Et ee D 
Zapfenlänge : x 

etwa lmm..... 2233 5 6-76 

acters tte TS 2 2 3 3—4 4—5 6 4-5 

seit gel. 1a 1 1 123 3 4 4 99 7 


Aus dieser Tabelle, die ich beliebig erweitern könnte, geht hervor, 
daß die Schicht an der Spitze einfach oder höchstens nur einmal auf- 
gespalten ist. Nach der Basis hin vervielfacht sich die Aufspaltung 
erheblich, um das Maximum am Spreitenbeginn zu erreichen. In dem 
hier noch recht kurzen Stielteil macht sich demnach eine leichte Ab- 
nahme in der Aufspaltung bemerkbar. Es ist noch hinzuzufügen, daß 
die Lycopersicum-Zellen im oberen Teil der Spreite unmittelbar an das 
Mittelgefäß angrenzen; im unteren Teil dagegen, sowie im Stiel, wo 
das Gefäßbündel halbmondartige Form annimmt, mit der Konkavseite 
nach oben, ist die dadurch gebildete Höhlung durch großlumiges Rinden- 
gewebe aus nigrum-Zellen ausgefüllt, deren Lagen median bis zu vier 
betragen können. : 

Die ersten Anzeichen der Spreitenentwicklung sind auch hier bereits 
in einem sehr frühen Stadium zu erkennen (etwa 100 Lange). Die 
Verhältnisse sind am leichtesten aus Querschnitten zu studieren. In 
der Abb. 50 zeigt die rechte Hälfte einen sehr gleichmäßigen Bau. 
Die Subepidermale ist ganz einheitlich und umwölbt eine Gruppe mäch- 
tiger nigrum-Zellen, deren Wandstellung Schlüsse auf ihre Entstehung 
zulassen. Die sehr große Zelle a scheint vor einer Teilung zu stehen. 
Wir dürfen wohl vermuten, daß die entstehende Spindel sich in die 
Längsrichtung der Zelle einstellen wird. Durch die Teilung würde 
dann einmal die Vergrößerung der Spreite, zum anderen ihr Einbiegen 
nach oben. erklärt werden können. Die Gruppen, b und ce scheinen 
nacheinander nach innen abgegliedert worden zu sein. Durch radiale 
Wände haben sie sich weiter vermehrt. Danach ist es klar, daß an dieser 
Seite der Kernelter in die Spreite einwächst. Links dagegen sind die 
Verhältnisse insofern anders, als die Subepidermale mit der Anlage von 
Periklinen begonnen hat (bei d). Daß es sich dabei um einen Anfangs- 
schritt handelt, geht daraus hervor, daß die nächste Innenzelle (e) 
eine nigrum-Zelle ist. Die Abbildung legt also die Annahme nahe, daß 
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auch bei 8S. proteus ein Doppelvorgang bei Ausbildung der Spreiten 
wirksam ist. Einmal können die nigrum-Innenzellen durch tangentiale 
Teilungen das zentral gelegene Zellenmaterial der Spreite liefern, zum 
anderen aber auch die Subepidermale. Die Ergebnisse müssen danach 
durchaus verschieden ausfallen. Aus diesem Grunde auch läBt eine 
Durchsicht von Querschnittfolgen an Mannigfaltigkeit der Befunde 
nichts zu wünschen übrig. Man findet Spreitenhälften, die bis zum 
Rande hin nigrum-Zellen führen, in anderen dagegen ist eine mebr 
oder minder breite Randzone ausschließlich aus Lycopersicum-Zellen 
zusammengesetzt. Im ganzen aber muß bemerkt werden, daß die erstere 
Art des Spreitenaufbaues bei S. proteus bei weitem vorherrscht. Be- 
sonders vom mittleren bis unteren Teile der Spreiten wächst meistens 
der Kernelter ein. In den Spitzen dagegen findet sich häufig der Lyco- 
persicum-Rand. Gewöhnlich sind die Spreitenhälften noch in sich ver- 
schieden, sodaß also rechts Gewebe der einen, links dagegen Gewebe der 
anderen Art vorherrscht. Dies Verhältnis kann sich in ein und dem- 
selben Blatte ein- oder mehrmals umkehren. 
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Abb. 52A—D. S. proteus. Blattquerschnitte. (Schematisch.) 


Die dargestellten Befunde lassen auf mancherlei UnregelmäBigkeiten 
innerhalb der Spreite schlieBen. Um einen Einblick zu bekommen, habe 
ich viele Blätter von 1—-2 cm Lange quergeschnitten. Es ergab sich: 

1. Die jungen Blätter sind aus sechs Zellschichten aufgebaut: obere 
und untere Epidermis, die zweite Schicht von oben gibt sich durch 
bereits langgestreckte Zellen als werdende Palisadenschicht zu er- 
kennen, darunter liegen drei Schichten Schwammparenchym, von denen 
die zu oberst gelegene durchweg aus nigrum-Zellen besteht. Die sche- 
matische Abb. 52 A gibt diese Anordnung wieder; in ihr ist die nigrum- 
Schicht schraffiert (Typus A). 

2. Recht häufig ergibt sich eine Anordnung, wie sie Abb. 52 B an- 
deutet. Hier finden sich zwei nigrum-Schichten im Innern der Spreite. 
Dazu ist zu bemerken, daß diese Art der Gewebeanordnung sich vor 
allem in der Nähe der Mittelrippe und der Seitennerven 1. Ordnung 
findet (Typus B). 

3. Wird eine junge Gefäßanlage längsgeschnitten in einem Gewebe- 
typus A, so ergibt sich eine Anordnung nach Schema D. Meistens wer- 
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den drei Prokambiumstränge oberseits begrenzt durch eine Schicht 
groBer nigrum-Zellen, unterseits bildet Lycopersicum die Grenzschicht. 

4. Junge Gefäße in Typus B sind durch Schema 52 C dargestellt; 
hier sind die GefäBstränge beiderseits von nigrum-Grenzzellen begleitet. 

5. Eine nigrum-freie Randzone ist häufig vorhanden, macht aber 
nur einen kleinen Bruchteil der ganzen Spreitenbreite aus und findet 
sich meistens (wie bereits 8. 232 erwähnt) im oberen Teil des Blattes. 
Seltener besitzt eine ganze Spreitenhälfte eine derartige Randzone. 

6. Je weiter basalwärts der Schnitt geführt ist, desto näher rückt 
die nigrum-Schicht dem Spreitenrande. Von der Blattmitte an etwa 
wird der Spreitenrand durchweg erreicht, es sind höchstens das Rand- 
gefäß oder nur die äußersten Teile davon rein aus Lycopersicum-Zellen 
aufgebaut. 

Schnitte, die parallel der Längsrippe geführt sind, bestätigen diese 
Befunde. Von jungen Stadien habe ich eine sehr große Anzahl davon 
zugleich mit Längsschnitten durch den V.P. erhalten. Da die Spreiten- 





Abb.58. S.proteus. Blattquerschnitt. Vergr.410. Abb.54. S. proteus. Blattquerschnitt. Vergr. 410. 


hälften nach innen eingebogen sind, erhält man die Schnitte beider 
Spreiten sehr häufig nebeneinander. Abb. 53 mag das Aussehen eines 
solchen Schnittes veranschaulichen. Die nigrum-Schicht fällt durch die 
bedeutende Größe ihrer Zellen sofort auf. Der Schnitt liegt sehr weit 
randwärts, was aus dem frühen Entwicklungsstadium der jungen 
Gefäßanlage zu erkennen ist. Abb. 54 zeigt die Verhältnisse in größerer 
Nähe der Mittelrippe; die nigrum-Lage ist hier bei a und c zweischichtig, 
bei b dagegen nur einschichtig. 

In Schnitten, die wie die zuletzt beschriebenen geführt sind, wird 
man weit genug randwärts nur noch die Fieder allein treffen. Derartige 
Schnitte gleichen dann in ihrer äußeren Form weitgehend dem Quer- 
schnitte durch junge Blätter. Im inneren Bau ergeben sich aber kleine 
Abweichungen. Abb. 55 zeigt einen solchen der Mittelrippe ganz nahe- 
liegenden Schnitt. In bezug auf die Mittelschicht der Fiederspreiten 
zeigen sich keine Abweichungen im Vergleich zum eigentlichen Blatt. 
Dagegen ist das Mittelstück — der Schnitt durch den Seitennerven 
1. Ordnung — etwas anders gebaut, und zwar an der Unterseite. Zu- 
nächst sind die ersten Interzellularräume bei 5, und i, erkennbar; zum 
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anderen ist das Rindenpolster bis ans GefäBbündel aus Lycopersicum- 
Gewebe aufgebaut. Noch weiter spitzenwärts findet man häufig Lyco- 
persicum-Zellen sogar in dem unteren Teil des Bündels. An der Fieder- 
basis ist meistens das Rindenpolster so zusammengesetzt, daß der 
ganze Innenteil aus nigrum-Gewebe besteht, der von einer subepider- 
malen Lycopersicum-Schicht umlagert wird. Der Übergang zu dem in 
der Abb. 55 dargestellten Bau pflegt schrittweise und allmählich zu 
erfolgen. In den äußersten Spitzenteilen der Fieder pflegt die nigrum- 
Mittelschicht in den Fiederspreitenhälften schmaler und schmaler zu 
werden, bis schließlich nur noch das nigrum-Gefäßbündel bleibt, das 
dann noch weiter spitzenwärts ebenfalls durch Lycopersicum ersetzt 
wird. Auch hier kommt es recht häufig vor, daß die Spreitenhälften 
sich voneinander dadurch unterscheiden, 
daß in der einen der nigrum Bestandteil , _, ue 
früher verschwindet als in der anderen. Die 





Abb.56. Flächenschnitt durch einen 
Blattspreitenteil von S. protcrs. 
Abb. 55. S. proteus. Blattquerschnitt. Vergr. 410. Verg. 410. 





GefaBoberseite pflegt nur von einer einfachen subepidermalen Lycopersi- 
cum-Lage iiberdeckt zu sein. Der wichtigste Unterschied zur Haupt- 
rippe besteht also darin, daB das Rindengewebe unterseits vorzugs- 
weise von Lycopersicum-Zellen gebildet wird, während oberseits die 
Lycopersicum-Subepidermale ungeteilt bleibt. 

Eine dritte Méglichkeit der Gewebeidentifizierung ist endlich noch 
durch Flächenschnitte gegeben. Eine genügend große Zahl davon erhält 
man bei Längs- und Querschnitten infolge der Einfaltung der Blätter. 
Wegen der starken Runzelung der Spreitenteile werden derartige 
Schnitte freilich recht wechselvoll in ihrem Aussehen. Die Abb. 56 zeigt 
einen solchen Schnitt. Der Blattrand befindet sich bei a. Wir erkennen 
ohne Schwierigkeit, daß das mittlere große Feld durchweg nur nigrum- 
Gewebe zeigt. Es ist durchsetzt von einem Netz von Gefäßbündeln aus 
nigrum-Zellen, die allseitig von arteigenem Gewebe begleitet werden. 
Bei b ist gerade die Randgefäßanlage getroffen. Auch diese ist hier 
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von S. nigrum gebildet, während drei Grenzzellreihen aus 8. Lycoper- 
sicum bestehen. Es gibt natürlich andere Schnitte, wo das Randgefäß 
von letzterer Art aufgebaut erscheint, wie ja aus den vorangegangenen 
Darstellungen erwartet werden muß. Bei c und d scheinen Inseln aus 
Lycopersicum-Gruppen eingelagert zu sein in das Netz der nigrum-Zellen. 
Sie sind durch stärkere Umrandung hervorgehoben. Diese Erscheinung 
muß natürlich dahin gedeutet werden, daß wegen der Runzelung der 
Spreite das Messer hier aus der nigrum-Schicht herausgeglitten ist. 
Abb. 57 zeigt einen Flächenschnitt durch ein jüngeres Spreitenstück, 
wo die Anlage des Randbündels noch nicht zu erkennen ist. Sehr gut 
ist da das Vordringen der nigrum-Schicht bis an den Rand der Stelle a 
zu erkennen. Ob Lycopersicum an den anderen Stellen randwärts tat- 
sächlich drei Schichten hat, läßt sich nicht sagen, da die Schnittführung 
unsicher. ist. 

Es bleiben noch einige Bemerkungen über die Anlage der jungen 
Gefäße zu machen, die in fertigen 
Blättern das feinmaschige Netzwerk 
der Spreiten bilden. Sie treten in 
Querschnitten aller Art in jeder 





Abb. 57. Flächenschnitt durch einen Blatt- Abb. 58. 8. proteus. Blattquerschnitt. 
spreitenteil von S. protens. Vergr. 410. Vergr. 260. 


Orientierung auf. — Ihre Anlage erfolgt regelmäßig in der 3. Schicht 
von oben. Daraus geht schon hervor, daß sie bei S. proteus durchweg 
aus nigrum-Gewebe aufgebaut sind. Das ist in Blattquerschnitten am 
besten zu erkennen. In Abb. 53 finden sich derartige Anlagen bei a, 
b und c. Die einzelnen Teilungsschritte können aus der Zeichnung 
unmittelbar abgelesen werden. In Abb. 58 ist eine solche junge Anlage 
längsgeschnitten. 

Aus Abb. 51 war bereits ersichtlich, daB die Subepidermale der Unter- 
seite zunächst ungestért in die junge Spreite einwächst. Ferner wurde 
darauf hingewiesen (S. 232 und Abb. 52), daß die nigrum-Mittelschicht 
in der Nähe der Hauptrippen zwei-, weiter anderwärts auch einschichtig 
ist. Demnach ergeben sich in der Mitte mit EinschluB der Epidermen 
sechs, randwärts fünf Schichten, wie es durch Abb. 59 dargestellt wird. 
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Im späteren Entwicklungsstadium des Blattes setzt nun ein weiterer 
Wachstumsvorgang ein, der die Zahl der Schwammparenchymschichten 
um eine vermehrt. Die Ausbildung dieser später sich bildenden Schicht 
geht von der Subepidermalen aus. Abb. 60 zeigt ein Blattstück im 
Querschnitt, wo gerade die betreffende Teilungsspindel ausgebildet ist; 
aus Abb.61 ist ersichtlich, daß dieser Vorgang in den verschiedenen 
Flächenelementen, also spitzen- wie basalwärts gleichzeitig wirksam ist, 
daß es hierbei also keine besondere Richtung gibt, in der er fortschreitet. 
Außerdem veranschaulichen die Zeichnungen nochmals unsere Aus- 





Abb.59. S.proteus. Blattquerschnitt. Vergr.410. Abb.60. S.proteus. Blattquerschnitt. Vergr. 410. 


führungen über die Mittelschicht und die GefäBanlage. In Abb. 61 
ist der erste Teilungsschritt durch die Mitose angezeigt. Hier ist das 
Randgefäß allein von nigrum-Zellen angelegt. 

Die Befunde, die wir durch das Studium der Entwicklungsgeschichte 
des Blattes gewonnen haben, finden ihre volle Bestätigung durch die 
Untersuchung des Baues fertiger Blätter. 

Zunächst schnitt ich junge Blätter von mehreren cm Länge mit dem 
Mikrotom. Wegen der bereits vorhandenen Interzellularen mußte die 
Schnittdicke 15—20 u betragen. Da- 
durch und durch den reichlichen Chlo- 
rophyligehalt wird die Färbung der 
Schnitte allerdings erschwert. Trotzdem 
aber gibt sich doch der innere Bau sehr 
klar und deutlich zu erkennen!). Die 
Palisadenschicht ist gut ausgebildet. 
Abb. 61. S. proteus. Blattquerschnitt. Die Zahl der Schichten war dieselbe 

age: <n, geblieben wie in den jüngeren Stadien. 
Auch im Schwammparenchym war die Schichtung noch gut zu erkennen. 
Die nigrum-Mittelschicht trat überall außerordentlich deutlich hervor. 
In Schnitten von Blättern, die 1 mm bis zu 1 cm lang waren, verlief sie 
meistens bis unmittelbar an den Rand. Natürlich waren auch die 
nigrum-freien Randzonen leicht feststellbar. Sie nahmen den 10. bis 
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1) Übrigens kann man auch an Freihandschnitten von S. proteus-Blättern. 
die man mit Chloralhydrat aufhellt, beim Vergleich mit entsprechenden Prä- 
paraten von 8. Lycopersicum die durch ihre Zellgröße auffallende nigrum- 
Mittelschicht deutlich erkennen. 
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20. Teil der Spreitenhälfte ein, wenn sie auftraten. Genaueres läßt 
sich allerdings nicht sagen, diese Angabe soll nur eine ganz rohe Schät- 
zung bedeuten. Aufgefallen ist mir endlich, daB die nigrum-Schicht 
auch weiter randwärts verdoppelt.gefunden wurde, während nahe der 
Mittelrippe eine einzelne Schicht vorlag. Ob diese Verdoppelungen erst 
nachtraglich und sehr spat aufgetreten sind, oder ob sie im Zusammen- 
hang mit Seitennerven stehen, kann ich nicht entscheiden, halte aber 
letzteres für wahrscheinlicher. Berücksichtigt man, daß die Zellen 
einer im Blattquerschnitt sichtbaren Schicht genetisch nicht zusammen- 
gehören, das heißt, daß das Wachstum nicht in Richtung der Schnitt- 
führung, sondern etwa in Richtung der Seitennerven 1. Ordnung erfolgt 
ist, wie bei S. Gaertnerianum (S. 221) gezeigt wurde, so bildet obiger 
Befund keine Überraschung und wird sofort verständlich. 
Morphologisch sind die Blätter von S. proteus recht verschieden- 
artig ausgebildet. Am häufigsten treten Blätter auf mit einer verhält- 
nismäßig großen ungeteilten Spreitenspitze; darunter sind zwei Paar 





A B 
Abb. 62A—C. Blätter von 8. proteus (2/s natürl. Größe). 


Fiederspalten ausgebildet, die verschieden tief einschneiden können 
(Abb. 62 B). Von diesem Mitteltypus kommen nun starke Abweichungen 
vor, teils mit der Tendenz nach Vereinfachung, teils mit einer manch- 
mal sehr weitgehenden Gliederung der Spreiten in Lappen, Zipfel und 
Fiedern. Im ersteren Falle kann das zur Bildung eines vollständig ganz- 
randigen Blattes mit nur ganz schwachen Andeutungen von Einschnitten 
führen (Abb. 62 A). Im anderen Falle können Formen mit drei sehr 
tiefen Fiederspalten entstehen, wobei die einzelnen Spreitenteile selber 
noch mehr oder minder tiefe Einschnitte aufweisen können (Abb. 62 C). 
Jener erstere Typus steht dem nigrum-Blatte außerordentlich nahe, 
während der letztere einem Lycopersicum-Blatte ähnlich wird. 

Endlich können die Spreitenhälften unter sich solche Abweichungen 
aufweisen, so daß also beispielsweise Blätter entstehen mit einer voll- 
ständig ungegliederten und einer anderen sehr stark gegliederten 
Spreitenhälfte. 
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Unsere Untersuchungen geben wohl die ausreichende entwicklungs- 
geschichtliche Erklärung zu allen diesen gestaltlichen Schwankungen. 
Man darf demnach als ganz sicher annehmen, daB auch bei S. proteus 
die wechselnden Anteile der beiden Komponenten am Aufbau den 
Wandel in der äuBeren Form der Blatter bedingen. Jenes als nigrum- 
Typus bezeichnete ungegliederte Blatt wird eine Hôchstmenge von 
nigrum-Gewebe aufzuweisen haben. Vor allen Dingen wird dieses 
-— wenigstens an den meisten Stellen — den Rand völlig erreichen und 
dadurch Einschnitte verhindern. Außerdem ist die Annahme wohl 
begründet, daß hier auch die Doppelschichtigkeit im stärksten Maße 
auftreten wird. Dagegen werden sich die Blätter nach dem Lycopersicum- 
Typus gerade umgekehrt verhalten: hier wird eine mehr oder minder 
breite Lycopersicum-Randzone vorhanden sein und die nigrum-Schicht 
meistens einfach bleiben. Ebenso wird natürlich das verschiedenartige 
Aussehen der beiden Spreitenhälften durch wechselnde Beteiligung der 
beiden Chimärenpartner am anatomischen Aufbau verursacht. 

Wir stehen damit am Ende unserer Untersuchung über S. proteus. 
Zusammenfassend läßt sich sagen, daß der Anstoß der Höckerbildung 
von der III. Schicht ausgeht, und daß deren Abkémmlinge die gesamte 
Innenmasse der Höcker abgeben. Tiefer liegende Zellgruppen wachsen 
nur zu einem kurzen Zapfen mit aus, der die Kuppe des V.P. nicht we- 
sentlich überhöht. Diese Innenschicht bildet indes in der Stielbasis 
und im Hauptsproß selbst den Prokambiumring. Die Abkömmlinge 
‘ler III. Schicht gehen immer bis in die äußerste Höckerspitze hinein, 
werden also im Spitzenwachstum durch die Außenkomponente nicht 
abgelöst. Die Subepidermale bleibt unterseits durchweg einschichtig, 
oberseits geht aus ihr das hochgewölbte Gewebepolster über der Mittel- 
rippe hervor. Die Innenkomponente wächst allseits in die Spreite ein 
und fehlt nur in einer mehr oder minder breiten Randzone. In einzelnen 
Spreitenteilen können oft zwei Schichten der Innenkomponente vor- 
handen sein. Die Subepidermale liefert oberseits die Palisadenschicht, 
unterseits durch perikline Teilung zwei Schwammparenchymschichten. 
Die Rindenpolster der Hauptrippe, sowie das gesamte prokambiale 
Gewebe der Spreiten — wieder mit Ausnahme der Randzonen — ent- 
steht aus der eingewachsenen Schicht des Innenpartners. —— Die end- 
gültige äußere Form der Blätter wird durch ihre anatomische Zusammen- 
setzung bedingt und schwankt mit dieser. 


c) Solanum nigrum. 

Untersucht wurde „die reine Linie b“, die WINKLER als die eine der 
Elterformen bei Herstellung seiner Periklinalchimären benutzt hat, 
die also in jeder der hier besprochenen Chimären als Komponente ent- 
halten ist. 
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Das S. Gaertnerianum steht dem nigrum-Elter so nahe hinsichtlich 
des V.P., daß alles dort Gesagte im wesentlichen hier auch gilt. Nur 
hat man beim Untersuchen von Schnitten durch den V.P. von 8. nigrum 
den Eindruck, daß er noch etwas schlanker und höher gewölbt ist als 
bei der Chimäre. Hinsichtlich der Präparation gilt das bei S. Gaert- 
nerianum Gesagte. Die Abb. 63 A, B und C veranschaulichen die ersten 


nm À 


Abb. 63A—C. SproBspitzen von 8. nigrum Vergr. 350. 


Stadien der Blattbildung. In A beginnt eine junge Anlage sich rechts 
auszuwölben. Sie ist aber noch so jung, daß eine Grenzsenke zum 
V.P. noch nicht zu erkennen ist, die aber in Abb. B ganz deutlich her- 
vortritt. Der Höcker ist hier im Stadium der halbkugeligen Form. 
In © rechts beginnt der Zapfen konisch zu 
werden. In B, C und A links sind dann die 





Abb. 64. 8. nigrum. Vergr. 410, Abb. 65. S. nigrum. Vergr. 410. 


nächstälteren Stadien zu erkennen. Seitliche Ausbuchtungen treten am 
Hôcker infolge der Ganzrandigkeit der Blatter nicht auf. 

Die Längsschnitte durch den V.P. sind wegen der nicht unerheb- 
lichen Größe der Zellen außerordentlich klar und übersichtlich. Meistens 
sind neben der Dermatogenschicht noch zwei weitere Schichten deutlich 
als solche ausgebildet. Die IV. Schicht hat nach innen hin sehon un- 
regelmäßig gestellte Wände, was die Vermutung nahelegt, daß hier die 
Bildung des Pleroms erfolgt. 
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Der erste AnstoB zur Blattbildung geht von der III. Schicht aus. 
Ein sehr junges Stadium zeigt Abb. 64. In Zelle a ist eine perikline 
Teilung beendet, desgleichen weiter basalwärts bis zu dem Punkte 6 
hinauf. Die Annahme, daB die nächsten Teilungen in den drei Zwischen- 
zellen von a bis b erfolgen werden, ist naheliegend. Zu beachten ist 
ferner der Zustand der Gruppe c in der tiefer gelegenen Schicht. Das 
ganze Aussehen der Gruppe läßt vermuten, daß die Teilungen hier mit 
der beginnenden Blattbildung im Zusammenhang stehen. In Abb. 65 
treten weitere Teilungsschritte deutlich hervor. Die Gruppe a dürfte 
folgendermaßen zustande gekommen sein: Aus einer Zelle sind durch 
perikline Teilung zwei geworden, von denen sich jede durch antikline 
Teilung verdoppelt hat. Die neuen Wände sind nach dem Prinzip der 
rechtwinkligen Schneidung angeordnet. Basalwärts davon liegt eine 
sehr ähnlich gestaltete Gruppe b und c. Hier muß ebenfalls eine peri- 
kline Teilungswand angelegt wor- 
den sein. Die innen gelegene 





Abb. 66. 8. nigrum. Vergr. 410 Abb. 67. 8. nigrum. Vergr. 410. 


Tochterzelle hat sich dann nochmals periklin, die äußere antiklin geteilt. 
Die aus dieser Teilung hervorgegangene Zelle b ist gerade in perikliner 
Teilung begriffen, wie aus der Mitose ersichtlich ist. Abb. 66 zeigt fast 
dieselben Wandanordnungen in der Blattbildungszone wie Abb. 65. 
Sie lehrt weiter, daß der Aufspaltungsprozeß in der III. Schicht scheitel- 
wärts fortschreitet. An dem in Abb. 67 wiedergegebenen V.P. auf dem- 
selben Entwicklungsstadium wird zum erstenmal die Auswölbung und 
der Pressungsdruck auf die II. Schicht deutlich. Die Abbildung gestattet 
ferner einen Einblick in die Scheitelverhältnisse. Die Scheitelinitiale 
der III. Schicht hat eine perikline Wand gebildet. Die nach innen ab- 
gegebene Zelle teilt sich gerade antiklin. Es trägt also auch hier 
Schicht III zum Aufbau des Pleromgewebes bei. Mit den beschriebenen 
Vorgängen ist eigentlich das erste Stadium beendet. Wir können noch 
hinzufügen, daß zwei bis drei Nachbarschnitte nach beiden Seiten hin 
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ähnliche Bilder ergeben. Daraus geht hervor, daß die Teilungsvor- 
gänge innerhalb der III. Schicht ihren Anfang nehmen, daß die Zellen 
eines kreisförmigen Flächenstückes perikline Teilungen durchführen, 
wodurch zwei Teilschichten entstehen, die wir wieder als IIIa und IIIb 
bezeichnen wollen. Die Teilungen der III. Schicht stellen somit eine 
kreisförmige Basis für den jungen Blattzapfen her. 

Abb. 68 zeigt genau den eben beschriebenen Zustand, wenn die 
Mitose unberücksichtigt bleibt. Die IIIa- und IIIb-Schichten reichen 
spitzenwärts bis zum Punkt a. Auch in der tiefer gelegenen Schicht IV 
haben perikline Teilungsvorgänge stattgefunden. Die Zellen haben an 
Größe stark zugenommen, so daß die Asymmetrie des V.P. in dieser 
Abbildung deutlich hervortritt. Der eigentliche Scheitel ist nach rechts 
weggedrängt. Wir sehen, daß die Spitzeninitialen in voller Teilungs- 
tätigkeit gestanden haben. Drei perikline Teilungswände bei c und d 
beweisen das. Wir müssen den d € 
dargestellten Zustand als Sta- * 
dium lebhaftester Regenera- 
tion des V.P. deuten. Das 
Neue hinsichtlich der Blatt- 
bildung ist die Mitose bei b 
in der IIIa-Schicht. Basal- 
warts davon ist die Schicht °~ 
bereits vollständig periklin 
aufgespalten. Derselbe Vor- 
gang ist in IIIb erst in einer 
einzelnen basalwärts gelege- 
nen Zelle bei e erfolgt. 

Während die bisher betrachteten Schnitte durch die jüngsten Ent- 
wicklungsstadien deren Bau so klar und deutlich erkennen lassen, daß 
eine Doppeldeutigkeit ausgeschlossen ist, wird dies vom nächsten Sta- 
dium ab, in dem der Blatthöcker halbkugelig erscheint, anders. Und 
gerade dieses Stadium ist von besonderer Wichtigkeit, da in ihm die 
Entscheidung über den künftigen Bau des Zapfens bis in späte Ent- 
wicklungsstadien hinein fällt. Denn es herrscht hier einzig und allein 
Spitzenwachstum, und wenn dieses durch die Subepidermale erfolgt, 
so geht aus ihr allein die ganze Innenmasse des Zapfens hervor. 

Aus diesem Grunde wurde der Untersuchung dieses Stadiums be- 
sondere Aufmerksamkeit gewidmet. Allerdings bereitet die Auffindung 
guter und brauchbarer Schnitte ganz besondere Schwierigkeit, da es 
nirgends so wie hier darauf ankommt, den medianen Schnitt herauszu- 
finden. An den in Abb.69u.70 wiedergegebenen Schnitten läßt sich 
das Wesentliche erläutern. Es sind je der mediane (A) und ein nicht- 





Abb. 68. 8. nigrum. Vergr. 410, 
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medianer Nachbarschnitt (B) abgebildet, zwischen beiden lag noch je ein 
nicht wiedergegebener Schnitt. 

| In Abb. 69 erkennt man beim Vergleich von A und B an der Aus- 
wölbung und an der Tiefe der Senke s in A, daß B der Randschnitt sein 
muß. In ihm ist gerade im Wölbungszentrum des Höckers eine Zelle a 
der II. Schicht periklin aufgespalten; diese Schicht gibt also eine Zelle 
nach innen ab. Aus dem ganzen basalwärts davon gelegenen Teil der 
II. Schicht kann man ohne große Schwierigkeiten ableiten, daß sie 
einmal vollständig aufgespalten ist, daß sich also eine ITa- und IIb- 
Schicht gebildet hat. 
Man kann also die Grup- 
pe d so deuten, daß 
zunächst eine Perikline 
entstand, daß die äußere 
Zelle danach sich durch 
Ausbildung einer Anti- 
klinen erneut teilte. 
Ähnliche Teilungsvor- 
gänge können in der dar- 
überliegenden Gruppe 
erfolgt sein. In den bei- 
den nächsthöheren Zel- 
len sind nur erst die 
Periklinen fertiggestellt. 
Auf Grund dieser Fest- 
stellungen muß man die 
Gruppe b ebenfalls von 
II herleiten. Sie stellt 
eine Parallele zu der 
Zelle a dar. Die ganze 
Abbildung bildet dem- 
nach ein treffliches Ana- 
logon zu den von No- 
ACK vielfach wiederge- 
gebenen Abbildungen. Auch die noch tiefer liegenden Zellen passen 
mit ihren zahlreichen Periklinen sehr gut in diese Deutungsweise 
hinein. Von einer schichtartigen Anordnung kann in der ganzen 
fraglichen tieferen Zone nicht mehr die Rede sein. — Demgegenüber 
zeigt A einen völlig anderen Charakter. Die Zellanordnung ist sehr klar. 
Die ursprüngliche III. Schicht habe ich durch verstärkte Außenwände 
hervorgehoben. Wir erkennen basalwärts die bereits beschriebenen 
IIIa- und IIIb-Lagen wieder und sehen in IIIa neue perikline Wände 
eingeschaltet, deren entsprechende Mitosen in Abb. 68 beschrieben 





Abb. 69A,B. N. nigrum. Vergr. 410. 
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wurden. Einzig fraglich bleibt die Zugehörigkeit der Zelle a. Sie läßt 
sich einmal auffassen als Abkömmling von Schicht IV, mit gleicher 
Wahrscheinlichkeit kann sie aber auch der Schicht III zugerechnet 
werden. Es ist das aber nebensächlich, da von ihr das Schicksal des 
Zapfens nicht mehr abhängt. Für die weiteren Teilungen kommen in 
erster Linie die in den Höcker eingebogenen Zellen von IIIa in Frage. 
Das wichtigste, was die Abbildung lehrt, ist die absolut sichere Finheit- 
lichkeit der Subepidermalen; nirgends ist ein Anzeichen für eine bereits 
erfolgte Aufspaltung dieser Schicht vorhanden. Zuletzt sei auf die 
Scheitelregion des V.P. auch hier nochmals hingewiesen : wieder erfolgt 
die Regeneration offenbar durch die III. Schicht. 

In Abb. 70 ist die Mehrdeutigkeit nicht ganz so groß. Der Rand- 





Abb. 70A,B. 8S. nigrum. Vergr. 410. 


schnitt B kann nur unmittelbar an der Wölbungsstelle irreführen, basal- 
wärts ist er aber klar im Aufbau zu erkennen. Der mediane Schnitt A 
möge nochmals die oben entwickelte richtige Deutung veranschau- 
lichen. Die Grenze der III. Schicht mit der Innenmasse ist in der Zeich- 
nung hervorgehoben worden. — 

Mit diesen Darlegungen glaube ich gezeigt zu haben, wie sich aus 
Teilungen und Auswölbungen von IIa und IIIb der junge halbkugelige 
Zapfen ergibt. Damit ist die Art der Weiterentwicklung der früher 
beschriebenen kreisférmigen Zapfenbasis dargetan. Wir erhalten so 
als Hauptergebnis: Der junge Höcker entsteht durch Aufspaltung und 
Auswölbung der III. Schicht des V.P. Die Subepidermale ist (wenigstens 
in medianen Schnitten) völlig ohne perikline Aufspaltung. 

Mit den eben betrachteten Stadien sind wir an der Grenze angelangt, 
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bis zu der die Wachstumsvorgänge noch sicher verfolgt werden künnen. 
Die ersten Stadien ermôglichten infolge der sehr regelmäBigen schicht- 
artigen Anordnung die sichere Feststellung von Teilungsort und Tei- 
lungsrichtung. Im Stadium der Auswölbung war infolge der weitgehend 
gestérten regelmäBigen Anordnung eine Deutung nur noch môglich 
durch kritische Vergleichung einer mittleren Gruppe von Schnitten. 
In den jetzt zu betrachtenden Stadien versagen auch diese Hilfsmittel 
zum großen Teil. Infolge der bereits beträchtlichen Länge des Zapfens 
wird nur ganz ausnahmsweise noch ein ganz medianer Schnitt zu ge- 
winnen sein, und im übrigen macht die erhebliche körperliche Größe 
der jungen Anlage es ganz unmöglich, ihn als solchen einwandfrei zu 
bestimmen. Inzwischen ist die Zellanordnung im Innern unübersicht- 
lich geworden. Und wo regelmäßige Lagen angetroffen werden, muß 
die Möglichkeit einer sekundären Veränderung in der Anordnung mit 
ins Auge gefaßt werden (vgl. Krumsuorz 1925, S. 252). Die Zellen 
haben zum Teil schon eine bestimmte Funktion angenommen und ihre 
äußere Form dieser angepaßt. Dabei können Zellen, obwohl Abkömm- 
linge ein und derselben Mutterzelle, so verschiedenartige Gestalt an- 
nehmen, daß man sich nicht so leicht dazu entschließen wird, sie auf 
eine gemeinsame Elterzelle zurückzuführen. Wir haben damit ein 
Stadium vor uns, für das Baurs eingangs angeführtes Wort über die 
Unmöglichkeit des sicheren Nachweises zu gelten hat. Für die nach- 
folgenden Bemerkungen und Befunde sei diese Einschränkung darum 
im voraus gemacht. 

Zwei Mittel waren es noch, mit deren Hilfe die weitere Untersuchung 
vorgenommen werden konnte: 

1. Auf Grund typischer, oft wiederkehrender Bilder auf den Ge- 
samtverlauf der Entwicklungsvorgänge zu schließen, 

2. durch den Vergleich mit den entsprechenden diplochlamyden 
Chimärenformen (hier also. 8. Gaertnerianum) auf Grund von Analogie- 
schlüssen weitere Ergebnisse abzuleitgn. 

Unter den typischen Erscheinungen sind die Teilungsvorgänge an 
der Spitze die bemerkenswertesten und fiir das weitere Wachstum die 
bedeutsamsten. In den jungen Blattanlagen von S. nigrum findet man 
sehr häufig Bilder mit Mitosen in der Subepidermalen. Eine oder mehrere 
Spitzenzellen dieser Schicht stehen in perikliner Teilung. Dadurch 
miissen Bausteine fiir den zentralen Gewebeteil geschaffen werden 
(Abb. 71B). Abb. 71A dagegen — eine Schnittabbildung aus derselben 
Serie — weicht in ihrem Aussehen wieder erheblich ab. Zwar ist auch 
hier eine Spitzenzelle (a in der Abbildung) periklin gespalten. Die 
höher gelegenen Zellen jedoch scheinen bisher ungeteilt geblieben zu 
sein. Die darunterliegende Zelle macht nicht den Eindruck, als ob sie 
durch perikline Spaltung der Subepidermalen entstanden sei. Sie läßt 
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sich vielmehr zwangloser an das zentrale Gewebe, das offenbar der 
nächsttieferen Schicht entstammt, anschlieBen. Welcher von beiden 
Schnitten der mediane ist, vermag ich einwandfrei nicht zu ent- 
scheiden, doch spricht manches dafür, daß 71 A der mediane und B 
ein benachbarter Schnitt ist; dann aber hätten wir in diesen Abbildungen 





Abb. 71A,B. 8. nigrum. Vergr. 410. 


ein Gegenstiick zu den Abb. 69 und 70 vor uns. Beide Schnitte — wie 
auch die nicht gezeichneten Nachbarschnitte — zeigen jedoch, daB 
die Subepidermale unterseits sicherlich einmal periklin — und zwar 
der ganzen Zapfenlänge nach — gespalten ist. Ich möchte die hier vor- 
handenen Verhältnisse auf Grund 
dieser Tatsachen dahin deuten, daß 
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Abb. 72. 8. nigrum. Vergr. 410. Abb. 73. 8S. nigrum. Vergr. 410. 


die Subepidermale in der Tat begonnen hat, periklin aufzuspalten, daß 

aber die eigentliche Spitze von dem Umschlag noch nicht betroffen 

worden ist. Wir hätten danach einen zentralen Zapfen anzunehmen, der 

der III. Schicht entstammt und mit einer oder einigen Zellen vorläufig 

noch in die Spitze hineinreicht. In Abb. 72 und 73 sind zwei Schnitte durch 
Planta Bd.3. 17 
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nahezu gleich lange Zapfen nebeneïnander gestellt, deren Aufbau einen 
ziemlich deutlichen Unterschied aufweist. In Abb. 72 scheint die Sub- 
epidermale im Spitzenteil noch ganz ungeteilt geblieben zu sein, und 
es würde erhebliche Schwierigkeiten machen, die Herkunft des Innen- 
zapfens von dieser Lage wahrscheinlich zu machen. In 73 dagegen sind 
gerade die Spitzenzellen der Subepidermalen periklin geteilt. Solche 
einander widersprechende Figurenpaare ließen sich in beliebiger Zahl 
aus meinen Präparaten zusammenstellen. 

Auf Grund dieser Befunde bin ich zu der Ansicht gekommen, daß 
wir uns bei diesem Stadium an einer Umschlagstelle der Wachstums- 
vorgänge befinden, d. h. also, daß bis zu diesen Zapfenlängen (es handelt 
sich um absolute Längen von etwa 60—100 u) die Abkömmlinge der 
III.Schicht des V.P. bis in die Höckerspitze hinein einwachsen, daß nun 
aber die Aufspaltung der Subepidermalen beginnt und ein Spitzenkörper 
geschaffen wird, an dessen Bau das Innengewebe nicht mehr beteiligt 
ist. Es sei hier auf die Darstellung bei S. Gaertnerianum verwiesen. 
Dort war ebenfalls ein entsprechender Wechsel zu verzeichnen gewesen. 
Der Wechsel ließ sich dort infolge der Unterschiede zwischen den Ge- 
weben der beiden Chimärenpartner sicher nachweisen. Hier konnte aus 
den Beobachtungen nur die Wahrscheinlichkeit erschlossen werden, 
die aber natürlich durch die Analogie mit S. Gaertnerianum wesentlich 
erhöht wird. 

Bei S. Gaertnerianum fanden sich aber auch Zapfen, die den ge- 
schilderten Wechsel erst viel später bzw. überhaupt nicht durchmachten. 
Das legt die Frage nahe, ob nicht Ähnliches auch bei S. nigrum vor- 
kommt. Eine Antwort auf diese Frage ist eigentlich ganz unmöglich, 
da einmal festgestellt worden ist, daß ein Umschlag im jungen Stadium 
die Regel zu sein scheint, und da man weiter infolge des gleichartigen 
Zellenmaterials keinerlei Anhaltspunkte hat, ob der Wechsel nicht 
bereits früher tatsächlich erfolgt ist. Auf Grund der Wandstellungen 
in manchen Schnitten ließe sich vielleicht die Annahme rechtfertigen, 
daß die Subepidermale auch in dieser Elterform manchmal erst in einem 
späteren Stadium aufspaltet. Es fehlt gegenwärtig aber noch jede 
Möglichkeit eines exakten Beweises dafür. 

Wenden wir uns nun der Subepidermalen besonders zu. Daß sie in 
sehr frühem Entwicklungsstadium periklin aufspalten kann, ist mehr- 
fach betont worden. Dabei handelte es sich aber stets um die Spitzen- 
region. Jetzt sollen aber die Lagen unter- wie oberseits als Ganzes be- 
trachtet werden. Bis zum Stadium des halbkreisförmigen Zapfens waren 
unterseits keine periklinen Spaltungen zu finden. Das Bild ändert sich 
aber bei jungen Zapfen von etwa 50 u Länge an; in Längsschnitten 
durch sie finden sich häufig Teilungsbilder in dieser Schicht. In Abb. 72 
ist sie im Spitzenteil noch ungeteilt, von a an scheint jedoch Doppel- 
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schichtigkeit vorzuliegen. In Abb.73 hat erst eine einzelne Zelle a 
die perikline Wand angelegt, doch ist in den Nachbarschnitten die 
Doppelschichtigkeit viel weitergehend durchgeführt. Sehr schôn und 
klar ist das in Abb. 74 und 75 zu sehen. In Abb. 75 reicht die Doppel- 
schicht spitzenwärts bis d, in Abb. 74 ist die ganze Subepidermale der 
Unterseite doppelschichtig. Die Anordnung ist so gleichmäßig, die 
Stellung der Wände so durchsichtig, daß die Sachlage nicht anders 
gedeutet werden kann. Basalwärts scheint die Aufspaltung noch weiter 
fortgeschritten zu sein. Der Innenteil der Schicht ist wieder periklin 
aufgeteilt, die Gesamtzahl der Lagen damit auf drei bzw. vier vermehrt. 
S. nigrum gleicht hierin dem S. Gaertnerianum vollständig: bei beiden 
spaltet die Subepidermale unterseits in sehr frühem Stadium. In den 
Randschnitten kann das bereits 
weitgehend durchgeführt sein, 
während der entsprechende me- 
diane Schnitt noch ganz ungeteilt 
erscheint. In älteren Stadien ist 
die Subepidermale der gesamten 
Unterseite aber aufgespalten. Die 
Oberseite stimmt in ihrem Verhal- 





Abb. 74. S. nigrum. Vergr. 410. Abb. 75. 8. nigrum. Vergr. 410. 


ten ebenfalls vollkommen mit S. Gaertnerianum überein. In jungen 
Zapfen beginnt ein Spaltungsvorgang an der Zapfenbasis und schreitet 
spitzenwärts fort; In Zapfen von etwa 300 u Länge ist die obere Lage 
nahezu in ganzer Zapfenlänge einmal aufgespalten. In Blättern von 
400 u Länge finden sich oberseits im basalen Zapfenteil vier Zellen- 
lagen, die sicher von Schicht II herstammen. 

Was Querschnitte anbelangt, so war es ja schon bei den diplochla- 
myden Bastarden, besonders bei S. Gaertnerianum schwer, die Zapfen- 
zusammensetzung aus ihnen zu erkennen. Bei S. nigrum müssen wir 
in dieser Hinsicht natürlich mit noch größeren Schwierigkeiten rechnen. 


In der Tat lassen auch nur junge Anlagen eine einigermaßen sichere 
17* 











248 F. Lange: Vergleichende Untersuchungen über die Blattentwicklung 


Folgerung zu. Die Grenze zwischen den Abkémmlingen der Subepi- 
dermalen einerseits und dem Zentralgewebe anderseits ist nirgends 
völlig sicher festzustellen. An der Unterseite sind die Verhältnisse am 
schwierigsten zu deuten. Die Großlumigkeit der Zellen, ihre fast kreis- 
runde Form lassen in älteren Stadien keinerlei Schlüsse auf Zusammen- 
gehörigkeit mehr zu. Wir müssen uns darum auf die Aussage be- 
schränken, daß in jungen Zapfen die Subepidermale unterseits doppel- 
schichtig, weiter basalwärts sicherlich dreischichtig gefunden wird. 
Der ganze Rindenbau der Unterseite legt aber die Vermutung nahe, 
daß hierin kein Unterschied zwischen S. nigrum und S. Gaertnerianum 
besteht, so daß alle dort sicher festgestellten Ergebnisse auch hier zu 
gelten hätten. Etwas klarer sind die Verhältnisse an der Oberseite. 
In den jungen Zapfen (3—400 u Länge) lassen sich die Befunde aus 
den Längsschnitten ohne Schwierigkeit bestätigen. In den älteren 
Blattanlagen kann man die Verhältnisse infolge der regelmäßigen Zell- 
anordnung im medianen Teil wohl ebenfalls richtig beurteilen. Doch 
möchte ich auch hier feste Zahlenangaben nicht machen, glaube aber, 
daß eine genaue Analogie zu S. Gaertnerianum besteht, daß also die 
Subepidermale eine Mächtigkeit von 8—9 Lagen erreicht. Alle dort 
gemachten Angaben über das halbkreisartige Rindenpolster haben auch 
hier Geltung (S. 213). 

Hinsichtlich der Spreitenausbildung stehen wir vor denselben 
Schwierigkeiten und den gleichen wechselnden Verhältnissen, wie sie 
anläßlich der Zapfenausbildung beschrieben worden sind. Nur sind die 
Verhältnisse hier insofern noch verwickelter, als die Zahl der Elemente 
sehr groß ist. Durchweg begegnet man zwei typischen Teilungsbildern. 
Einmal erscheinen im Randwinkel eine oder mehrere Zellen der Sub- 
epidermalen periklin aufgeteilt. Es sind das die von Noack besonders 
betonten Teilungsfiguren. Im anderen Falle verläuft die erwähnte 
Schicht. offenbar ungestört, und eine Lage darunter zeigt typische 
Spitzenteilungen. Man kann aus diesen Befunden gleich Noack 
schließen, daß ausschließlich die Subepidermale das Spitzengewebe 
aufbaut. Wenn man aber die an den beiden diplochlamyden Bastarden 
gefundenen Ergebnisse mitberücksichtigt, aus denen sich ergibt, daß 
die zentralen Zellgruppen einwachsen, gleichviel, ob sie aus nigrum- 
oder aus Lycopersicum-Zellen bestehen, so wird man sich auch für das 
artreine S. nigrum dieser Schlußfolgerung nicht anschließen. Denn es 
läßt sich kein Grund dafür angeben, daß sich die nigrum-Zellen im 
artreinen Verbande so sehr anders verhalten sollten als in der Chimären- 
symbiose. 

Hinsichtlich des Spreitenbaues sind wesentliche Abweichungen von 
den diplochlamyden Bastarden nicht beobachtet worden. In den 
jüngsten Spreitenschnitten sind zunächst fünf Schichten im eigentlichen 
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Flächengebiet, sechs und mehr nahe den Haupt- und Seitennerven vor- 
handen. In einem älteren Stadium wird im Gebiet der fünf Schichten 
eine sechste Schicht durch Aufspaltung der Subepidermalen unterseits 
hergestellt. Von diesen Schichten bilden die beiden äußeren die Epi- 
dermis, die Subepidermale oberseits liefert die Palisadenschicht, die 
anderen stellen später das eigentliche Schwammparenchym dar. Das 
Netzwerk der Gefäße innerhalb der Spreite wird sekundär und aus- 
schließlich aus der drittobersten Schicht angelegt. Über Herkunft 
der Rindenpolster in den Seitennerven läßt sich gar nichts aussagen, 
weil man keine vollständigen Längsschnitte aus ihnen herstellen kann, 
die allein einiges Licht auf die hier statthabenden Teilungsvorgänge 
werfen könnten. — 

Die Untersuchung hat somit ergeben, daß der erste Anstoß der 
Blattbildung bei S. nigrum von den tieferen Lagen (III. bzw. IV. Schicht) 
ausgeht. Ein mehr oder minder langer Zapfen aus diesem Gewebe 
wächst in den jungen Höcker ein. Ein Übergang des Spitzenwachstums 
an die Subepidermale erfolgt verhältnismäßig früh, scheint aber einen 
gewissen Spielraum hinsichtlich des zeitlichen Eintritts zuzulassen. 
Die Subepidermale beteiligt sich außerdem an der Gewebebildung der 
Spreiten durch perikline Teilung. Aus Analogiegründen ist aber auch 
ein Einwachsen der zentralen Elemente in die Spreiten anzunehmen. 
Das Netzwerk der feinen Äderchen der Spreite wird ausschließlich von 
der dritten Schicht (von oben) geliefert. In allen Teilen des Blattes 
ist die Neigung der Subepidermalen zu perikliner Aufspaltung bemer- 
kenswert. 

d) Solanum Lycopersicum. 

Als Untersuchungsmaterial stand die von WINKLER bei allen Pfrop- 
fungen benutzte reine Linie „König Humbert, gelbfrüchtig‘ zur Ver- 
fügung und wurde ausschließlich benutzt. 

Solanum Lycopersicum weicht in den Scheitelverhältnissen erheblich 
von S. nigrum ab. Vor allen Dingen fehlt der dicht einhüllende Haar- 
filz, wodurch die Präparation erheblich erleichtert wird. Ferner ist das 
Gefüge der jungen Blattanlagen um den Scheitel sehr viel weitläufiger 
und lockerer, so daß der eigentliche Scheitel unschwer freigelegt und 
sichtbar gemacht werden kann. Er ist gegenüber S. nigrum auffallend 
massig und plump und hat häufig nahezu doppelt so großes Volumen 
(Abb. 76 A, B, C). Die jüngsten Blattanlagen unterscheiden sich nicht 
von denen der anderen untersuchten Formen. Natürlich treten aber 
recht früh seitliche Auswölbungen — die ersten Andeutungen der Fie- 
dern — hervor. 

Die eben erwähnte Massigkeit zeigt sich auffällig an Längsschuitten 
durch den Scheitel. Die Zahl der deutlich ausgebildeten periklinen 
Schichten ist verhältnismäßig hoch, beträgt in den meisten Fällen 
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mindestens vier, kann aber auch manchmal fünf und sogar sechs be- 


tragen. Die innerste Lage bildet jedesmal durch ihre unregelmäßig 
gestellten Innenwände den Übergang zu dem Pleromkern. Die Einzel- 
zellen sind verhältnismäßig klein, und das ganze Gewebe macht den 





B Cc 
Abb. 76A—C. Sproßspitzen von S. Lycopersicum. Vergr. 350. 


Eindruck groBer Zartheit. Die Untersuchung wird durch diese Ver- 
hältnisse nicht unwesentlich erschwert. 

Abb. 77 läßt die ersten zur Blattbildung führenden Teilungsvorgänge 
klar erkennen. Der ganze Scheitel hat vier gut ausgeprägte perikline 
Schichten, die fünfte scheint den Übergang zum Zentralgewebe zu 
bilden. Das erste Stadium der Blattanlage tritt rechts hervor. Innerhalb 
der III.Schicht liegen zwei Mitosen in Metaphase in den Zellen a und c, 





Abb 77. 8. Lycopersicum. Vers. 410. Abb.78. S.Lycopersicum. Vergr. 410. 


die die perikline Spaltung herbeiführen. (Ein Stück der Teilungsfigur 
in Zelle a ist weggeschnitten.) Die Zwischenzelle b hat gerade eine 
antikline Teilung beendet. Außerdem erscheint Schicht TV bis nach d 
hin aufgespalten. Bei e sind die Teilungsschritte offenbar sehr schnell 
aufeinander gefolgt; die Gruppe hat daher und infolge Längsstreckung 
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ihrer Elemente bereits das Aussehen prokambialen Gewebes angenom- 
men. In Schicht II ist keinerlei perikline Aufspaltung — auch in den 
Nachbarschnitten nicht — erkennbar. In Abb. 78 ist ein ähnliches 
Stadium dargestellt. Einmal ist spitzenwärts eine Zellgruppe von III 
bei a periklin gespalten, desgleichen weiter basalwärts bei b. Zwischen 
beiden Gruppen sind noch mehrere Zwischenzellen ungeteilt erhalten. 
In IV ist der Teilungsvorgang bei c wirksam gewesen. Endlich deutet 
die Mitose bei d ganz entsprechende Teilungen in der noch tiefer gele- 
genen Schicht an. Basalwärts haben sich die Zellen bereits langsgestreckt, 
prokambiales Gewebe andeutend. Das Ganze macht den Eindruck, als 
ob eine GefäBbündellage, von innen her vorbrechend und die einzelnen 
periklinen Lagen durchschreitend, nach der Auswölbungsstelle hinziele. 
Schicht II ist auch hier völlig ungestört. — Etwas anders erscheint die 
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Abb. 79. 8. Lycopersicum. Vergr. 410. Abb. 80. S. Lycopersicum. Vergr. 410. 


erste Bildungsstufe in Abb. 79. Das Auffällige ist hier, daB die Schich- 
ten III sowie auch IT noch völlig ungeteilt verlaufen. Dagegen ist die 
erste perikline Aufspaltung in Schicht IV erfolgt, und zwar auch wieder 
an zwei verschiedenen Stellen, bei a und bei b. Basalwärts davon 
erscheinen wieder die gestreckten prokambialen Zellen in den Schichten 
IV und V. In Abb. 80 haben wir bereits ein etwas fortgeschrittenes 
Stadium vor uns. Zahlreiche Mitosen deuten das Wölbungszentrum 
an. Hier sind die periklinen Wände in mehreren Zellen von Schicht III 
bereits fertig. In der basalen Nachbarzelle sieht man die entsprechende 
Mitose. Die IV.Schicht ist nahezu in ganzer seitlicher Länge einmal 
aufgespalten. Diese Schicht ergibt damit die Basis des jungen Zapfens. 

Die Abb. 81 zeigt das Bild eines Höckers unmittelbar nach dem 
Sichtbarwerden der Grenzsenke gegen den Scheitel. Der Schichten- 
verlauf ist noch sehr deutlich. Wir müssen dieses Stadium folgender- 
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maßen deuten: Der Auswölbungsdruck ist offenbar von Schicht IV 
ausgegangen. Periklinen erscheinen bei a und bei 6. Die Zuordnung 
der Zellgruppen von c an bereitet hier bereits Schwierigkeiten. Nach 
den Befunden aus den vorangegangenen Stadien müssen wir annehmen, 
daß Gruppe c sich von Schicht IV herleitet. Zellgruppe d und fol- 
gende wären dann Abkömmlinge der IVa, Gruppe e der IVb-Lage. 
Danach wäre Gruppe IVa weiterhin mehrfach periklin aufgespalten 
worden. Es läßt sich aber ebensogut die Auffassung vertreten, daß c 
einer selbständigen Lage, also der V. zuzurechnen sei. Dann hätten 
wir in d die IVa- und IVb-Schicht nebeneinander. Die IVb-Schicht 
wäre durch perikline Spaltung weiter aufgeteilt worden. Das Bemer- 
kenswerteste der Zeichnung ist aber die perikline Wand bei /. Aus den 
ersten Stadien wissen wir, daß die Auf- 
spaltung von Schicht III nicht der erste 
Entwicklungsschritt zu sein braucht, 
daß die periklinen Teilungen in dieser 
Schicht aber sehr bald einsetzen. End- 
lich ist die Anlage des Prokambiums 
von ean weitgehend vorgeschritten. Es 
sei hier nochmals nachdrücklich darauf 
hingewiesen, daß Schicht II keinerlei Auf- 
spaltungen zeigt. Es müßte dann schon 
die gesamte III. Schicht als Spaltungser- 
gebnis dieses Vorganges aufgefaßt wer- 
den, und das ist nach allen Abbildungen 
und Beschreibungen unmöglich. Viel- 
mehr gleicht der Zustand der Schicht 
Abb. 81. 8. Lycopersicum. Vergr. 410, ganz dem bei den anderen beschriebenen 

Formen, vor allen dem bei S. proteus. 
Die ganze Schicht erscheint stark gepreBt durch den Druck, der durch 
die Wachstumsvorgänge von innen her auf sie ausgeübt wird. 

Auf eine andere bemerkenswerte Tatsache ist in diesem Zusammen- 
hang aufmerksam zu machen. Bei dem Anfangsstadium konnte das 
Spalten der III. Schicht nur unmittelbar an der Wölbungsstelle wahr- 
genommen werden; in den mehr basalen Teilen war ihr Verlauf immer 
ungestört. Darin ist auch in dem vorliegenden Stadium noch nichts ge- 
ändert, wir haben also basalwärts außer der Epidermis noch zwei ungestört 
verlaufende Schichten (II und III). Hierin weicht demnach 8. Lyco- 
persicum von S.nigrum grundsätzlich ab. Bei S. nigrum war das 
Spalten von Lage IIT von vornherein bis ganz basalwärts durchgeführt. 
Später setzte auch an dieser Stelle ein Aufspalten der II. Schicht ein. 
Im Stengel wurden die Deszendenten von III zum Bau des Prokanı- 
biums mitverwendet. In S Lycopersicum wird das Prokambium bis zur 
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Wölbungsstelle von Schicht IV und V angelegt. Es scheinen demnach 
spezifische Artmerkmale der beiden Elterformen vorzuliegen. Wir 
werden in der zusammenfassenden Betrachtung auf diese Tatsache 
zurückkommen. 

Hinsichtlich der Weiterentwicklung ist nach den bisherigen Aus- 
führungen der wichtigste Punkt das gegenseitige Verhalten der Lagen III 
und IV an der Wölbungsspitze. Es bestehen zwei Möglichkeiten: Ent- 
weder ist das Aufspalten von Schicht III mehr zufälliger Natur und als 
Ausnahme zu betrachten, und Schicht IV liefert den zentralen Teil, 
oder aber es tritt an dieser Stelle ein Wachstumsumschlag ein, derart, 
daß nun Schicht III das eigentliche Spitzenwachstum und die weitere 
Abgabe von Zellen nach innen übernimmt. Das allernächste Stadium 
müßte dann einigermaßen Klarheit schaffen. Leider ist es mir bisher 
nicht gelungen, einen Schnitt zu erhalten, der die Verhältnisse hier auf- 
klären könnte. Ich kann aber auf die Abb. 86 von S. Koelreuterianum 
hinweisen, die sehr guten Einblick gewährt. Es ist mit großer Wahr- 
scheinlichkeit anzunehmen, daß $. Lycopersicum sich in diesen Punkten 
gerade so verhält wie die genannte Chimäre. Nach alledem scheint es 
mir sicher zu sein, daß Schicht III das Einwachsen allein übernimmt. 
Allerdings werden sich die Zellen der IV. Lage noch beträchtlich strecken, 
teilweise auch noch teilen, so daß ein kurzer Zapfen zustande kommt, 
wie das ja auch bei S. Gaertnerianum und den Rückschlägen beobachtet 
werden konnte. 

Die Art des Spitzenwachstums ist auch bei dieser Elterart nicht 
exakt feststellbar. Es läßt sich nicht sagen, ob die Deszendenten der 
III. Schicht einen recht lang einwachsenden Zapfen ergeben, oder ob 
ein frühzeitiges periklines Aufspalten der Subepidermalen diesen Zapfen 
nur kurz bleiben läßt. Ich vermute aber, daß sich die Subepidermale 
bei 8. Lycopersicum nicht so frühzeitig wie bei S. nigrum am Spitzen- 
wachstum junger Zapfen beteiligt. 

Recht häufig konnte beobachtet werden, daß die Innenkomponente 
bis weit oben ins Blatt hineinreicht. Eine endgültige Feststellung ist 
aber aus bereits mitgeteilten Gründen für einheitliche Formen unmöglich. 

Interessant sind die Vorgänge, die sich an der Ober- wie an der 
Unterseite der Blattanlage abspielen. Die Verhältnisse der Oberseite 
sind klar und leicht zu überblicken. In jungen Zapfen von etwa 100 u 
Länge an beginnt von der Basis her die Subepidermale sich aufzuspalten. 
Je nach der Länge der Blattanlage ist diese Aufteilung verschieden weit 
spitzenwärts fortgeschritten. Bei 3—400 u Länge ist sie beispielsweise 
bis etwa zur Mitte gegangen, bei 500 u etwa bis zum oberen Viertel. 
Bei 300 u treten basal in den beiden neuen Schichten weitere perikline 
Wände auf, so daß hier vier Lagen aus der Subepidermalen entstehen. 
Die Teilungen erfolgen sowohl in der äußeren wie in der inneren Lage. 
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In Zapfen von 100 y Länge weist die untere Hälfte diese Vierzahl der 
Lagen auf. In nahezu fertigen Blättern liegt der Hauptrippe ein starkes 
Rindenpolster auf, dessen gesamter Zellenbestand von der Subepider- 
malen geliefert wird. — Anders verhält sich die Unterseite. Mitosen 
findet man in dem großlumigen Gewebe zwar nur ausnahmsweise, die 
Anordnung der Wände läßt jedoch einigermaßen sichere Schlüsse zu. 
Danach ergibt sich, daß ein durchgehendes Aufspalten der Subepider- 
malen nicht zu erfolgen pflegt. Nur vereinzelt findet man Zellen, die 
periklin aufgeteilt sein müssen. Dagegen zeigt die Wandanordnung 
der tieferen Lage, daß diese durchgehend periklin aufgespalten wird. 
Demnach wird also das Rindenpolster der Blattrippe und des Stiels 
von dem zentralen Gewebe ausgebildet. Querschnitte bestätigen, wenn 
sie die Verhältnisse auch nicht mit gleicher Deutlichkeit erkennen 
lassen, diese Befunde. 

Hinsichtlich der Spreitenausbildung ergeben sich die gleichen nicht 
sicher zu deutenden Befunde wie bei 8S. nigrum. Die Kleinheit der 
Zellen erschwert hier die Untersuchung noch besonders, so daß auf 
Grund des Studiums der Wandanordnungen keine bestimmten Aus- 
sagen möglich sind. Teilungen finden sich subepidermal wie auch tiefer. 
Es kann nur aus dem Vergleich mit den diplochlamyden Bastarden ver- 
mutet werden, daß auch bei dem Lycopersicum-Elter die zentralen Gewebe 
einwachsen. Wie weit das aber statthat, und ob besonders bevorzugte 
Herde vorhanden sind, kann durch unsere Methoden nicht sicher er- 
mittelt werden. Auch hier ist aber die junge Spreite anfangs fünf- 
schichtig, und später wird durch Aufspaltung der unteren Subepider- 
malen eine sechste Schicht eingeschaltet. Das feinmaschige Leitbündel- 
netz wird durch die 3. Schicht angelegt. 

Zusammengefaßt ergibt sich für 8. Lycopersicum : 

1. Die ersten Teilungen der III., IV. und V. Schicht treten in etwas 
wechselnder Reihenfolge auf. 

2. Die IV. Schicht stellt die Basis der Blattanlage dar und bildet 
gemeinsam mit der V. die Prokambiumbrücke zu dem jungen Blatte 
aus. — Die III. Schicht wächst vermutlich bis zu einer beträchtlichen 
Länge mit in die junge Blattanlage ein. 

3. Die primäre Rinde wird an der Übergangsstelle zur Hauptsache 
von Schicht III und IV ausgebildet, Schicht II bleibt ungeteilt. 

4. In den jungen Blattanlagen spalten die Subepidermale oberseits 
zunächst einmal, ihre Abkömmlinge mehrfach weiter. Die Subepider- 
male der Unterseite scheint nicht durchgängig, sondern nur an einzelnen 
Stellen aufgeteilt zu werden. 

5. Die Beteiligung der Gewebeschichten im einzelnen an der Spreiten- 
ausbildung ist nicht sicher nachzuweisen. Es werden zunächst fünf 
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Schichten angelegt; später kommt durch Aufspaltung der Subepider- 
malen eine sechste hinzu; die dritte von oben liefert das feinmaschige 


Aderwerk. 
e) Solanum Koelreuterianum. 


S. Koelreuterianum ist eine haplochlamyde Periklinalchimäre. Nach 
WINKLER (1910) besteht das Dermatogen aus Nachtschatten-, das ganze 
Innere aus Tomatenzellen. 

Der V.P. ist nach Form und Größe dem V.P. von 8. Lycopersicum 
sehr ähnlich, was sich natürlich daraus erklärt, daß die gesamte Innen- 
masse des Scheitels aus Tomatengewebe besteht, während nur die 
äußerste Schicht (Dermatogen) von dem Nachtschattenpartner gebildet 
wird. Die seitlichen Höcker an den jungen Blattanlagen, aus denen die 
späteren Blattfiedern hervorgehen, treten auch hier bereits sehr früh 
hervor. 





Abb. 82. 8. Koelreuterianum. Vergr. 690. Abb. 83. S. Koelreuterianum. 
Vergr. 410. 


Längsschnitte durch den V.P. müssen naturgemäß große Ähnlich- 
keit mit denen von S. Lycopersicum aufweisen. Der einzige Unterschied 
besteht ja nur darin, daß die äußerste Zellschicht, das Dermatogen, aus 
nigrum-Zellen besteht. Für die innere Masse trifft somit das über 
S. LycopersicumGesagte zu. Auch hier finden wir außer der Dermatogen- 
schicht noch mindestens drei regelmäßig verlaufende Schichten vor. 
Eine tiefere Lage bildet in der Regel den Übergang zum Plerom. Abb. 82 
gewährt einen klaren Einblick in die Verhältnisse. Die Dermatogen- 
schicht hebt sich mit ihren großen Zellen deutlich vom übrigen 
Gewebe ab. 

In Abb. 82 finden wir auch das Anfangsstadium einer Blattanlage. 
Der ganze Scheitel erscheint bereits schwach asymmetrisch, ein wenig 
nach rechts verschoben; links sind tangentiale Teilungswände in der III. 
und IV. Schicht angelegt worden. In Abb. 83 ist die erste Andeutung 
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der Auswölbung gegeben, die offensichtlich durch Teilungen der III. und 
IV. Schicht verursacht wird. Die noch sehr übersichtliche Anordnung 
der Gewebeteile läßt einen Rückschluß auf die Einzelvorgänge zu. Es 
ist klar erkennbar, daß der Spaltungsprozeß innerhalb der ursprünglich 
IV. Schicht am weitestgehenden fortgeschritten ist. Ich möchte an- 
nehmen, daß sich Teilschichten (IVa und IVb) gebildet haben, die im 
Punkte a zu einer ungeteilten Schicht zusammenlaufen. Die Grenzen 
beider Teilschichten sind in der Zeichnung schwach hervorgehoben 
worden; überall sind in beiden neue perikline Teilungswände angelegt 
worden, besonders deutlich ist das bei b erkennbar. Basalwärts beginnt 
bereits der Streckungsprozeß, und die Zellgruppen bei d haben schon 
prokambialen Charakter. Erst später sind in der III. Schicht gleiche 
Teilungen vor sich gegangen. Einige Zellen bei c haben perikline Tei- 
lungswände angelegt und stellen das Wölbungszentrum dar. Daß in 
Schicht II bisher keinerlei perikline Teilungsschritte erfolgt sind, geht 
aus der Abbildung mit aller Deutlichkeit hervor. Ergänzend sei be- 





Abb, 84. 8. Koelreuterianum. Vergr. 410 Abb. 8. S. Koelreuterianum. Vergr. 410. 


merkt, daß die Nachbarschnitte ganz ähnliche Figuren ergeben. Die 
erste Anlage des Blattes erfolgt also so, daß durch tangentiale Teilungen 
in einem mehr oder weniger kreisförmigen Flächenstück eine breite 
Basis für den sich bildenden Zapfen geschaffen wird. 

Aus der Abb. 83 ging hervor, daß Schicht III die eigentliche Wöl- 
bungsspitze lief€rn muß. Diese Auswölbung ist in Abb. 84 zu erkennen. 
Die Senke gegen den V.P. ist bei s bereits angedeutet. Der Teilungs- 
vorgang in der III. Schicht ist gegenüber dem in Abb. 83 abgebildeten 
Stadium weiter fortgeschritten. Es ist eine IIIa- und IIIb-Schicht 
entstanden. Besonders in der Umgebung von b ist aus der Anordnung 
der Wände ihre Zusammengehörigkeit zu erkennen. Bei c etwa ist der 
Vereinigungspunkt der beiden Lagen. Darunter ist noch die IVa-Schicht, 
die auch aufgespalten ist, sichtbar. In Schicht IIIb nun geht der Tei- 
lungsvorgang weiter, wie aus der Mitose und aus der Lage der Teilungs- 
wände in den basalwärts liegenden Nachbarzellen ersichtlich ist. Die 
Lage Lila ist hier noch ganz einheitlich; Teilungen sind weder durch 
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perikline Wände noch durch Mitosen angezeigt. Dasselbe trifft für die 
Schicht IT in allen ihren Teilen (also auch in den Nachbarschnitten) zu. 
Hinsichtlich der ersten Blattbildungsvorgänge können wir somit fest- 
stellen, daß die Teilungen verhältnismäßig tief im Zapfen (in seiner 
IV. Schicht) beginnen, daß durch diese Teilungen vor allem prokam- 
biales Gewebe entsteht, daß danach die Schicht III die Auswölbung 
übernimmt, und endlich, daß Schicht II bis zu diesem Stadium in 
keiner Weise beteiligt ist. 

Wie dieses Stadium in Querschnitten erscheint, soll Abb. 85 veran- 
schaulichen. Das Wölbungszentrüm ist bei a erkennbar. In den Schich- 
ten III und IV sind die neu angelegten tangentialen Teilungswände 
gut zu sehen. 

Das nächste Stadium (den etwa halbkugeligen Höcker) gibt ein 
Längsschnitt Abb. 86 wieder. Der eigentliche Schichtencharakter der 
Innenlagen ist nicht mehr klar ausge- 
prägt. Mit Hilfe der früher erhaltenen 
Ergebnisse läßt sich aber trotzdem ein 
Einblick gewinnen. Zunächst ist zu be- 
tonen, daß wir hiernach Schicht II als 
noch völlig ungestört betrachten müssen. 
Natürlich ließe sich ein Aufspalten ihrer 
Spitzenzelle a und eine Abgabe von Zellen 
nach innen zu herausdeuten. Dieser Er- 
klärungsversuch findet aber seine Schwie- 
rigkeiten sofort bei den Nachbargruppen 
b und c. Denn diese müßten dann eben- 
falls als von der II. Schicht abstammend 
aufgefaßt werden, und das erscheint nach H: 
der Zellanordnung in der Abbildung schon u DE ge 
sehr unwahrscheinlich. Auf keinem der Vergr. 410. 
vielen Schnitte durch ähnliche Stadien ist 
eine Anordnung auffindbar gewesen, die diese Auffassung stützen kénnte. 
— Dagegen macht es keine Schwierigkeiten, das vorliegende Stadium als 
die gerade Fortführung der oben beschriebenen jüngeren Entwicklungs- 
stufen anzusehen. Dabei haben wir davon auszugehen, daB die Blatt- 
bildung mit der Spaltung einzelner Lagen in Teil- und Unterschichten 
beginnt. Es ist nun die Frage, ob dieser Vorgang aus dem bereits ver- 
wickelten Zellengewirr noch zu erkennen ist. Das scheint mir in der 
Tat der Fall zu sein. Durch die gestrichelten Linien glaube ich die 
urspriinglich III. Schicht mit hinlänglicher Genauigkeit abgegrenzt zu 
haben; die verstarkte mittlere Linie bedeutet dann die Grenze zwischen 
der IIIa- und IIIb-Schicht. Aus dem vorhergegangenen Stadium war 
mit Sicherheit zu entnehmen, daß die IIIb-Schicht aufspaltet. Hier 
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ist diese Aufspaltung weitgehend bis tief in die basalen Teile hinein 
durchgeführt. Das eigentlich Neue in diesem Stadium beschränkt sich 
also auf die perikline Aufspaltung der ITla-Schicht. Demnach haben 
wir in der Spitzengruppe a die Zellen der IIIa-Schicht vor uns, die durch 
ihre Aufspaltung den Zapfen weiter austreiben. — Nach innen zu von 
der umstrichelten Zone aus hätten wir die Deszendenten der ursprüng- 
lich IV. Schicht zu suchen. Ihre genaue Abgrenzung gegen den Innen- 
komplex ist nicht mehr möglich, jedoch läßt sich die Grenzlinie zwischen 
der IVa- und IVb-Schicht mit einigem Anspruch auf Genauigkeit angeben. 

Schon in den frühen Anfangsstadien war die Andeutung der Prokam- 
biumanlage erkennbar. Zunächst war sie im basalen Teil der IV.Schicht 
andeutungsweise vorhanden. Hier kommt als neuer Befund hinzu, 
daß auch die IV. Lage (und zwar genauer Schicht IVb) prokambiales 
Gewebe liefert. Es geht also an der Zapfenbasis die Prokambium- 
bildung von Schicht IV nach Schicht III hinüber. — Damit ist zugleich 
das Bildungsgewebe der primären Rinde festgelegt. Da die Dermatogen- 
schicht auf alle Fälle ungeteilt bleibt, kann die primäre Rinde nur noch 
aus den verbleibenden Zwischenlagen entstehen. Das sind die Schichten 
II und IIla. 

Durch die Aufspaltung der III. Schicht in eine IIIa- und IIIb-Lage 
wurde das tiefer gelegene Gewebe aus der Wölbungszone ferngehalten. 
Aus Abb. 86 war zu entnehmen, daß die IIIa-Schicht wiederum periklin 
aufspaltet, womit den Abkömmlingen von Schicht IIIb ein weitgehendes 
Einwachsen in den Höcker verwehrt erscheint. Wir erkennen danach, 
daß es die Abkömmlinge der Außenlage der III. Schicht sind, die das 
Einwachsen besorgen. Es erhebt sich nun die Frage, ob nicht früher 
oder später Schicht II aus der bisher beibehaltenen Passivität heraus- 
tritt und durch perikline Spitzenaufspaltung die Innenmasse des Zapfens 
mitbildet. Diese Frage läßt sich auch für 8. Koelreuterianum nicht sicher 
entscheiden und zwar aus denselben Gründen, die an anderer Stelle (S. 244 
und 253) angeführt worden sind. Nach allen meinen Befunden muß 
ich aber annehmen, daß, wenn ein periklines Aufspalten von Schicht II 
an der Zapfenspitze überhaupt vorkommt, es jedenfalls erst in einem 
recht späten Stadium einsetzen kann. In vielen Zapfen von 50—100 u 
Länge schien es mir ganz sicher zu sein, daß es noch nicht der Fall 
gewesen war. Zum Vergleich sei auch auf die diplochlamyden Bastarde 
hingewiesen. Bei S. proteus, dessen Subepidermale ja aus Lycopersicum- 
Gewebe besteht, ließ sich nachweisen, daß der Umschlag überhaupt 
nicht oder nur ganz ausnahmsweise erfolgt, so daß der Anteil dieser 
II. Schicht an der Ausbildung der Innenmasse außerordentlich gering 
sein muß, während umgekehrt zentrales Gewebe in vielen Fällen bis 
in die äußerste Blattspitze reicht (S. 226 und 228). 

Das weitere Verhalten der Subepidermalen an anderen Stellen, 
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besonders in den ober- wie unterseitigen Zapfenregionen, weicht in 
keiner Hinsicht von dem der II. Schicht von 8. Lycopersicum ab. Es ist 
auch hier in Längs- und Querschnitten die Tatsache unverkennbar, daß 
die Subepidermale unterseits nicht in ihrer ganzen Ausdehnung, sondern 
nur in einzelnen Zellen und Zellgruppen tangential aufspaltet. Ober- 
seits gibt sie wieder das aufgewölbte Polstergewebe ab. In jungen 
Blattanlagen (200 u Länge) geht eine einmalige Aufspaltung etwa bis 
zur Zapfenmitte, in älteren (4—500 u) sind basalwärts vier Lagen vor- 
handen, in dem mittleren Teile zwei, die Spitzenregion ist noch einheit- 
lich. In den jungen Blättern ist im Stiel und im unteren Hauptrippenteil 
eine vielschichtige Gewebemasse entstanden. 

Uber die Beteiligung der einzelnen Schichten an derSpreitenausbildung 





Abb. 87A—D. S. Koelreuterianum. Vergr. 410. 


läßt sich bei S. Koelreuterianum wie bei den einheitlichen Arten und nicht 
diplochlamyden Chimären nichts Sicheres feststellen. In Abb. 87 A—D 
habe ich eine Querschnittserie teilweise wiedergegeben. Aus derartigen 
Abbildungen (auch wenn häufig Mitosen auftreten) lassen sich mehr- 
fache Möglichkeiten der Spreitenbildung herauslesen. Nach Abb. C 
z. B. wird man die Subepidermale in den Spreitenrändern als ungespalten 
annehmen. In A dagegen können die Innenteile der Spreitenanlagen 
sehr wohl als von der Subepidermalen abstammend gedeutet werden. 
Nach den Befunden bei den diplochlamyden Bastarden sind wir berech- 
tigt, beide Bildungsweisen als nebeneinander vorkommend anzunehmen. 
In der Schichtenanlage sowie der endgültigen Schichtenzahl gleicht 
S. Koelreuterianum im wesentlichen den anderen beschriebenen Formen. 
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Die Epidermis ober- und unterseits besteht aus nigrum-Zellen, das 
Mesophyll ist vierschichtig in ausgewachsenen, dreischichtig in jungen 
Blättern. Die sich zuletzt bildende Schicht wird durch tangentiale 
Aufspaltung von der unteren Subepidermalen geliefert. Die feineren 
GefäBanlagen des Netzsystems entstehen aus der 3. Schicht von oben. 
Die obere Subepidermale liefert die Palisadenschicht. 
Zusammenfassend ergibt sich, daß die Blattbildungsvorgänge bei 
S. Koelreuterianum sich in keiner Weise von denen bei S. Lycopersicum 
unterscheiden. Die III. Schicht wächst mit in den Zapfen ein, erreicht 
wahrscheinlich eine beträchtliche Länge und wird erst später — viel- 
leicht nie — aus der Spitzenregion durch subepidermale Wucherungen 
weggedrängt. Die Spreitenausbildung ist im einzelnen nicht aufklärbar. 
Wahrscheinlich hat aber der Innenkomplex des Zapfens teil daran. 
Die Subepidermale weicht in ihrem Verhalten nicht von dem der 
IL. Schicht von 8. Lycopersicum ab. Die Prokambiumbrücke zum Blatt 
hin wird von Schicht IV angelegt, die selbst nicht tiefer mit einwächst. 


f) Solanum tübingense. 

S. tübingense ist die andere bekannte haplochlamyde Solanum- 
Periklinalchimäre, bei der die Beteiligung der beiden Komponenten 
gerade umgekehrt wie bei S. Koelreuterianum ist. Nach WINKLER 
(1910) ,,ist das Dermatogen von der Tomate, das Innere vom Nacht- 
schatten‘. Daher gleicht auch der Bastard naturgemäß dem nigrum- 
Elter hinsichtlich der Größe und der äußeren Form des V.P. in hohem 
Maße. Auch das früher (S. 239) über das Aussehen und die Stellung 
der Blatthöcker bei S. nigrum Gesagte kann ohne Einschränkung für 
S. tübingense gelten. Hinsichtlich der Behaarung der meristematischen 
Teile macht sich der Einfluß der Lycopersicum-Komponente geltend; 
der Haarfilz ist hier nämlich nicht so dicht wie bei S. nigrum, aber 
scheinbar doch stärker als bei S. proteus und bei S. Lycopersicum. 

Diese Angaben über die Behaarung mögen zunächst auffallend er- 
scheinen, wenn man bedenkt, daß ausgewachsene nigrum-Pflanzen glatte 
Stengeloberflächen haben, während S. Lycopersicum mehr oder weniger 
zottig behaart ist. Man muß deshalb betonen, daß in der Behaarung 
der meristematischen Teile gerade umgekehrte Verhältnisse vorliegen. 
Aus diesem Grunde lassen sich die V.P. von 8. Lycopersicum selbst und 
auch die der Bastarde mit Lycopersicum-AuBenkomponente leichter 

Die beiden Gewebearten lassen sich in Längsschnitten sehr deutlich 
voneinander unterscheiden, wie auch aus den Zeichnungen hervorgeht. 
Diese Unterschiede treten besonders scharf an einem tübingense-Indi- 
viduum hervor, dessen Innenpartner S. nigrum gigas, dessen Außen- 
partner aber diploides 8. Lycopersicum war. 
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Das jüngste Blattanlagestadium, daB ich bei dieser Chimäre auf- 
finden konnte, ist in Abb. 88 wiedergegeben. Die spätere Auswölbungs- 
stelle ist durch die Mitose angezeigt. Es handelt sich um eine Anaphase, 
die schräg durchschnitten wurde; die anderen Chromosomen befinden 
sich im Nachbarschnitt. Aus der Abbildung geht hervor, daß die 
Teilungen auch hier in der III. Schicht beginnen. Basalwärts von der 
Mitose ist diese Schicht zu einer IIla- und IIIb-Lage aufgespalten 
worden. Schicht II ist völlig ungeteilt. In der tieferen Lage (Schicht IV) 
hat ebenfalls eine Aufspaltung stattgefunden. Die dadurch entstan- 
denen Zellen sind bereits sehr in die Länge gewachsen, prokambial. Das 
nachfolgende Stadium illustriert Abb. 89. Die IIIa- und IIIb-Lagen 
sind hier recht deutlich zu erkennen. Die Weiterentwicklung wird durch 
die Mitose in der IIIa-Schicht nebst 
den periklinen Teilungswänden der 





Abb. 88. S. tübingense. Vergr. 410. Abb. 89. 8. tübingense. Vergr. 410. 


basal davon liegenden Zellen angedeutet. Hervorzuheben ist hier 
weiter, daß Schicht II basalwärts ebenfall in Teilung gegangen ist und 
bereits mehrere perikline Wände angelegt hat. 


Ein sehr junges Höckerstadium zeigt Abb. 9. Die Senke gegen den 
Scheitel ist andeutungsweise bereits vorhanden. Die Innenmasse des 
Höckers hat zwar noch schichtenmäßigen Charakter, jedoch läßt sich 
der genetische Zusammenhang nicht mehr mit unbedingter Sicherheit 
angeben. Im Vergleich zu Abb. 89 muß es aber fraglich erscheinen, 
ob es sich dabei noch um jene ursprünglichen Lagen handelt. Näher 
liegt wohl angesichts des Umstandes, daß es sich um ein fortgeschrit- 
teneres Stadium handelt, die Vermutung, daß die ursprüngliche IIIb- 
Lage noch tiefer zentralwärts zu suchen ist und in Zelle a ihren Aus- 
wölbungspunkt hat. Dann wären darüber zwei neue Lagen aus der 

Planta Bd. 3. 18 
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IIIa-Schicht entstanden. Diese Gruppen sind es nun aber, die infolge 
schneller Teilungstätigkeit (siehe Mitosen) die eigentliche Auswölbung 
durchführen. Endlich sei darauf hingewiesen, daß Schicht II hier wahr- 
scheinlich noch ganz ungespalten ist. — Auf alle Fälle bestätigt der 
Befund die bei allen anderen Formen 
festgestellte Tatsache, daß die III. 
Schicht die Innenmasse des Höckers 
abgibt. — In Abb.91 A und Bsind zwei 
einander benachbarte Schnitte darge- 
stellt, die einen weiteren Beleg dafür 
bilden. Der Schichtencharakter der 
Innenlagen ist hier bereits verwischt, 
statt dessen fallen unter der Subepider- 
malen einige Zellen auf, aus deren Form 
man ohne Schwierigkeit entnehmen 
kann, daß sie durch lebhafte Teilungs- 
tätigkeit die einwachsende Innenmasse 
bilden werden. Der Schnitt A besonders, 
den ich für den medianen halte, ist ein 
Belegdafür. Hier hat die Zelle a gerade 
eine Teilungswand hergestellt und damit eine Zelle nach innen abge- 
gliedert. Von Zelle b an wird bereits der prokambiale Charakter der 
zentralen Masse wahrnehmbar. 

Abb. 92 gibt einen ziemlich jungen Zapfen wieder. Folgende Tat- 
sachen sind bemerkenswert: 





Abb. 90. S. tübingense. Vergr. 410. 





Abb. 914, B. S. tübingense. Vergr. 410. 


1. Zelle a ist nach Form und Wandanordnung als Spitzeninitiale 
der einwachsenden III. Schicht zu deuten. Ihre Abstammung von der 
Subepidermalen ist ganz unwahrscheinlich. 

2. Die Subepidermale ist im ganzen Zapfenumfang noch ungeteilt. 
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Erst ganz basal (bei 6) kann eine einmalige perikline Aufspaltung an- 
genommen werden. 

Die Zapfenbildung erfolgt also auch bei 8. tübingense durch Auf- 
spaltung der tieferen (III. und IV.) Schichten. Schicht IV kommt wahr- 
scheinlich nur als Bildner der prokambialen Übergangszone in Frage, 
die eigentliche Innenmasse des Zapfens geht aus der III. Schicht hervor. 
Schicht II ist im eigentlichen Zapfenteil noch ungespalten. Sehr frühe 
Teilungen erfolgen in ihr nur basalwärts, sie dienen der Anlage der 
primären Rinde des Sprosses. 

Die Einzelheiten der weiteren-Wachstumsvorgänge sind naturgemäß 
nicht mehr mit Sicherheit anzugeben. Hinsichtlich des Spitzenwachs- 
tums ist aber mit Wahrscheinlichkeit zu vermuten, daß ein Übergang 





Abb. 92. S. tübingense. Vergr. 410. Abb. 93. S. tübingense. Vergr. 410. 


an die Subepidermale bald nach dem in Abb. 92 dargestellten Stadium 
erfolgen wird. Die Abb. 93 macht diese Annahme wahrscheinlich, sie 
stellt einen Schnitt durch eine Blattanlage von etwa 330 u Länge dar. 
Der Spitzenteil läBt erkennen, daB die Subepidermale an der Blatt- 
unterseite einmal aufgespalten ist. Diese Aufspaltung greift bis über 
die Spitze hinüber. Demnach muB es als unbedingt sicher gelten, daB 
Zelle a der Subepidermalen entstammt. Ob dasselbe auch fiir die weiter 
basalwärts gelegenen Gruppen b und c zutrifft, läBt sich nicht angeben. — 
Es sei endlich noch auf die Zapfenoberseite hingewiesen. Bis zur Zelle d 
hinauf ist der AufspaltungsprozeB der oberen Subepidermalen gediehen. 
Auch dieser Vorgang ist bei den anderen Formen hinlänglich beschrieben 
worden. 

Aus allen anderen Schnitten, sowie aus den entsprechenden Quer- 
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schnitten ergeben sich stets Tatsachen, die uns von den anderen Arten 
her hinlänglich bekannt sind, so daß nur kurz zusammengefaßt darüber 
bemerkt sei: 

1. Oberseits wird das Rindenpolster ebenfalls von der Subepider- 
malen angelegt. Die Zahl der Lagen erhöht sich in Richtung Spitze— 
Basis. 
2. Die Subepidermale spaltet an der ganzen Unterseite in der Me- 
dianen einmal, randwärts mehrfach. Danach ist ein beträchtlicher Teil 
des unteren Rindengewebes subepidermaler Herkunft. 

3. Die Spreitenbildung ist am wenigsten aufklärbar. Subepidermale 
Teilungen scheinen vorzuherrschen. 

4. Das ausgewachsene Blatt führt sechs Schichten, in jüngeren 
Stadien fünf. Die 6. Schicht wird von der Subepidermalen der Unter- 
seite geliefert. 

5. Das GefäBnetz der Spreite wird durch die 3. Schicht von oben 
ausgebildet. 


4. Der Anteil der IV. Schicht an der Blattbildung. 


In einem Punkte weicht die Blattbildung bei den Bastarden mit 
nigrum-Innenpartner einerseits und mit Lycopersicum-Innenpartner an- 
dererseits voneinander ab, nämlich bezüglich des Anteils der IV. Schicht 
an der Blattbildung. Bei der Besprechung des 8. Gaertnerianum ist 
die Schwierigkeit der Aufklärung dieses Teilproblems bereits hervor- 
gehoben worden (8. 199). Fast in allen Schnitten von S. Lycopersicum 
und den Chimären mit 8. Lycopersicum als Innenkomponente zeigte es 
sich, daß Schicht IV basalwärts aufspaltete. Wie weit diese Aufspaltung 
aber fortschreitet, war sehr schwer zu entscheiden. In vielen Schnitten 
war außerdem deutlich zu sehen, daß die vermeintliche IV. Schicht gar 
nicht auf die Schicht IV des V.P. zurückzuführen war, sondern als 
Abkömmling der III. bzw. IIIb-Schicht aufgefaßt werden mußte. Der 
wirkliche Anteil der IV. Schicht an der Blattbildung kann danach noch 
nicht als völlig aufgeklärt gelten. Wenn auch alles in allem die Annahme, 
nur Schicht III habe Anteil an der Blattausgestaltung und Schicht IV 
komme höchstens basalwärts an der Eintrittstelle des Blattstiels mit 
in Betracht, die größere Wahrscheinlichkeit für sich hat, so lag mir 
doch daran, weitere Stützen für diese Auffassung beizubringen. Wie 
früher (S. 200) ausgeführt wurde, lassen sich genaue Angaben hierüber 
nur an Hand eines Untersuchungsmaterials machen, in dem die Zellen 
der III. Schicht artverschieden und auch äußerlich unterscheidbar sind 
von denen der IV. Schicht. 

Diese Bedingungen werden durch die beginnenden Rückschläge er- 
füllt, die sowohl an S. Gaertnerianum wie auch an S. proteus auftreten 
können. Die zufällig erhaltenen Schnitte durch solche Rückschlags- 
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sprosse sind bereits auf S. 200 und 227 beschrieben worden, und es ließ 
sich an ihnen nachweisen, daß tatsächlich nur die III. Schicht in das 
Blatt einwächst, während Schicht IV nur einen kurzen Zapfen noch aus- 
bildet, der infolge seiner Kürze auf die morphologische Natur des Blattes 
nicht mehr von wesentlichem Einfluß sein kann. Zur endgültigen 
Klärung der Frage war dieses Material aber freilich nicht ausreichend, 
zumal nicht festgestellt werden konnte, wann und in welchem Ent- 
wicklungsstadium das Zurückschlagen eingesetzt hatte, und so mußte 
nach weiterem Material gesucht werden. 

Nun besitzt Prof. WINKLER eine Chimäre, die bisher noch nicht 
beschrieben worden ist, von der er aber die oben geforderten Verhält- 
nisse als in den Schichten III und IV vorhanden vermutete, und die er 
mir zur weiteren Klärung unseres Problems freundlichst zur Verfügung 
stellte. S. 219 wurde sie bereits erwähnt. 

Die genaue Beschreibung dieser Form gehört nicht in den Rahmen 
dieser Arbeit. Für unsere Zwecke genügt die Angabe, daß die Chimäre 
zwar nicht regelmäßig, doch aber in vielen Fällen einen V.P. aufweist, 
dessen III. Schicht aus Lycopersicum, dessen IV. dagegen aus nigrum 
gigas-Gewebe gebildet wird. Damit erfüllt der Bastard nicht nur obige 
Bedingung, sondern erleichtert die Untersuchung noch weiter wesentlich 
dadurch, daß durch das besonders großzellige gigas-Gewebe die Unter- 
schiede um ein beträchtliches vergrößert werden. Leider war es mir infolge 
des spärlichen Materials von dieser Form nicht möglich, eine Serie von 
Präparaten herzustellen, die mediane Mittelschnitte der verschiedenen 
Entwicklungsstufen umfaßte. Das ist aber auch nicht unbedingt erfor- 
derlich; denn angenommen, die Lycopersicum-Schicht III nehme als 
innerste Schicht an der Blattausgestaltung teil, so wird die Schnittseric 
durch jeden Höcker — gleichviel, in welcher Orientierung die Schnitte 
geführt würden — stets im zentralen Teil Lycopersicum-Gewebe zeigen 
müssen. Ist dagegen auch die nigrum gigas-Schicht IV beteiligt, so 
müssen wenigstens einige Schnitte auftreten, die zentral dieses Gewebe 
führen, umgeben von einer Ein- oder Mehrzahl von Lycopersicum- 
Schichten. 

Aus Höckerschnitten geht nun mit zweifelsfreier Deutlichkeit hervor: 

1. daß das zentrale Gefäßbündel innerhalb des Höckers rein aus 
Lycopersicum-Zellen besteht, 

2. daß die nigrum-Schicht IV zwar innerhalb des V.P. an der Höcker- 
seite etwas ausgebeult erscheint, jedoch nicht mehr in den Höcker selbst 
hineinragt, also auch an der Blattausgestaltung keinen Anteil mehr 
hat, und endlich 

3. daß das Bündel an der Austrittsstelle des jungen Blattes nach 
außen von Lycopersicum-, nach innen dagegen von nigrum-Gewebe 
angelegt wird. 
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Soweit Analogieschlüsse hier beweisend sein können, möchte ich aus 
diesem Befunde hinsichtlich des Verhaltens von 8. proteus schließen, 
daß auch bei dieser Form die Schicht III das zentrale Gefäß des Blatt- 
höckers aufbaut, und daß der Anteil der IV. Schicht nur auf die Aus- 
trittsregion beschränkt bleibt. Auf S. Gaertnerianwm läßt sich dagegen 
der Analogieschluß nicht mit gleicher Beweiskraft beziehen, da hier die 
IV.Schichtaus Lycopersicum-Gewebe besteht. Und da bei 8. Lycopersicum 
selbst sowie bei beiden Chimären, die das Gewebe dieses Elters im zen- 
tralen Teil des V.P. führen, jedesmal beobachtet werden konnte, daß 
die IV. Schicht in den jun- 
gen Entwicklungsstadien 
recht lebhaft mit aufspal- 
tet und auch an der Aus- 
wölbung mitbeteiligt ist, 
so ließe sich erst auf Grund 
eines Materials, das umge- 
kehrt in Schicht III ni- 
grum-, in IV dagegen Ly- 
copersicum-Gewebe enthiel- 
te, ein analoges Verhalten 
auch von 8. Gaertnerianum 
annehmen. 

Ich bin nun in der Lage, 
die Abbildung des media- 
nen Schnittes durch einen 

Abb. 94. Scheitel der im Text 8. 219 genannten Chimäre nue Fans ac 
a+ Vergr. 410. ten V.P. wiederzugeben 
(Abb. 94). Auch dieser 

V.P. war der obenerwähnten neuen Chimärenform entnommen worden. 
Wie aus der Abbildung ohne weiteres zu entnehmen ist, finden sich 
unter der aus Lycopersicum-Zellen bestehenden Dermatogenschicht 
zwei vollständige Schichten von S. nigrum gigas. Dann folgt wieder 
eine Lycopersicum-Schicht als IV. Lage, und darunter endlich findet sich 
wieder ein zentraler Teil aus nigrum gigas-Gewebe. Die linke Seite des 
Schnittes zeigt eine junge Blattanlage, die die Entwicklungsverhiltnisse 
recht klar erkennen läßt. Besonders fällt sofort die mächtige Wucherung 
von Schicht III auf. Von a an basalwärts ist diese Schicht periklin 
aufgespalten, bei c ist die etwas schräg liegende Hälfte einer Anaphase 
zu sehen, aus Zelle d ist bereits eine ganze Zellgruppe entstanden. 
Schicht IV ist ebenfalls basalwärts periklin gespalten, ihre Abkömmlinge 
sind bereits etwas gestreckt und lassen damit die Prokambiumanlage 
erkennen, die bei einem Weiterwachsen offenbar von dem d-Block aus 
fortgeführt worden wäre. Es mag darauf hingewiesen werden, daß 
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auch Schicht II in Spaltung ist und damit dem nigrum-Typ folgt, wie 
das ja auch bei $. Gaertnerianum der Fall ist. Daß die Lycopersicum- 
Schicht IV tatsächlich ohne Anteil an der Blattausbildung bleibt, zeigt 
ein älteres Blatt dieses Präparates, das in seiner gesamten Schnittfolge 
keine einzige Lycopersicum-Zelle enthält. 

Zusammenfassend kénnen wir somit sagen, daB die IV. Schicht 
— einerlei ob sie aus nigrum- oder aus Lycopersicum-Gewebe aufgebaut 
ist — an der Ausgestaltung der Blatter keinen wesentlichen Anteil hat. 
Demnach kann als ziemlich sicher angenommen werden, daB bei allen 
von uns untersuchten Formen im wesentlichen die gleichen Entwick- 
lungsverhältnisse vorliegen, daB also Schicht III als der eigentliche 
Blattbildner zu betrachten ist. 


. 5. Vergleich mit den Befunden an anderen Pflanzen. 


Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung, besonders die iiber 
die Blattausgestaltung der diplochlamyden Bastarde, stehen in so 
mancherlei Gegensatz zu den Ergebnissen anderer das gleiche Problem 
behandelnder Arbeiten, daB eine ausfiihrlichere Erérterung notwendig 
erscheint. Am starksten ist dieser Gegensatz zu der Arbeit von Noack 
(1922), die bereits mehrfach erwähnt wurde. Die wichtigsten Ergebnisse 
dieser Arbeit sind (S. 532): 

1. „Die weißrandigen Pelargonien können nicht als Periklinal- 
chimären im Sinne Baurs aufgefaßt werden.‘ 

2. „Die Zusammensetzung diplochlamyder Periklinalchimären in der 
bisher angenommenen Weise bei Crataegomespilus und den Solanum- 
Pfropfsymbionten (ist) entwicklungsgeschichtlich unmöglich.“ 

Abgeleitet sind diese Ergebnisse aus dem Studium der Blattbildung 
bei Pelargonium zonale, Crataegomespilus Dardari und Solanum Lyco- 
persicum. Bei den beiden ersteren Formen hat neben der Dermatogen- 
schicht, die die Epidermis bildet, nur die Subepidermale teil an der 
Blattbildung. Noack sagt darüber (S. 494): „Die Ausführungen ... 
haben gezeigt, daß bei Pelargonium zonale die ganze Masse des Blatt- 
mesophylls samt den Leitbündeln und dem Blattstiel sowie die ganze 
primäre Rinde, und ebenso ein Teil der Achse aus einer subepidermalen 
Zellage des V.P. hervorgehen‘; und (8. 524): „Für uns genügt ... 
(augenblicklich) die Feststellung, daß die ganze Masse des Blattes bei 
C. M. Dardari aus einer einzigen subepidermalen Periblemschicht ge- 
bildet wird.“ Für 8. Lycopersicum wird das Einwachsen eines Zapfens, 
bestehend aus Abkömmlingen der III. Schicht, bis zu einer Länge des 
jungen Blattes von 100 u zugegeben. Die ganze eigentliche Blattmasse 
soll aber auch hier von der Subepidermalen herrühren. 

Hinsichtlich 8. Lycopersicum sind die Unterschiede in den Befunden 
Noacks und den meinigen nicht so sehr wesentlich. Wenn ein Zapfen 
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aus zentralem Gewebe in 100 » Länge in die junge Anlage einwächst, 
so ist damit zugegeben, daß wenigstens bis zu diesem Stadium die 
III. Schicht einen wesentlichen Bestandteil des ganzen jungen Gebildes 
ausmacht. Unsere Befunde stimmen also bis zu diesem Punkte voll- 
kommen überein. Nun aber beginnt der Gegensatz. Da das Bestreben 
Noacks, den Einfluß der Subepidermalen als möglichst weitgehend und 
ausschließlich nachzuweisen, sich wie ein roter Faden durch die ganze 
Arbeit zieht, wird die eben erwähnte Tatsache in ihrer Bedeutung nicht 
richtig gewürdigt. Es will nach den betreffenden Ausführungen fast so 
scheinen, als nehme Noack an, daß dieser eingewachsene Zapfen sich 
weiterhin nicht mehr wesentlich verlängere und somit nur einen geringen 
Bruchteil der ganzen Blattlänge ausmachen könne. Zwei Gründe werden 
hierzu angeführt: 

1. Die Ausbildung der Innenachse wird von 100 u an von den Spitzen- 
zellen der Subepidermalen übernommen, und 

2. das Spitzenwachstum überhaupt ist der wesentlichste Faktor 
(neben dem Randwachstum) in der Blattausgestaltung. 

Wir konnten zeigen, daß bei S. nigrum und S. Gaertnerianum die 
obige Annahme 1 zutrifft, daß es aber nicht der Fall ist bei S. proteus 
und vielleicht nicht immer bei S. Lycopersicum. In radialen Schnitt- 
serien durch Zapfen der beiden zuletzt genannten Formen findet man 
allerdings häufiger Bilder, in denen die Subepidermale in der Tat auf- 
zuspalten scheint. Dabei sind aber sofort die einschränkenden Fragen 
zu stellen: 

a) Handelt es sich um mediane Schnitte? 

b) ist dieser Umschlag bei allen Zapfen, also zwangsläufig vor- 
handen? 

Der Nachweis der medianen Schnittführung ist meistens außerordent- 
lich schwer und in vielen Fällen überhaupt nicht zu erbringen, wie 
bereits S. 190 ausgeführt wurde. Nun besteht die Möglichkeit, daß man 
bei Schnitten durch ein und denselben Zapfen solche findet, wo die Sub- 
epidermale spaltet, andere, wo das nicht der Fall ist. Und das könnte 
sehr wohl darauf beruhen, daß das Aufspalten in den Randschnitten 
vorherrschte, im medianen dagegen die Innenlage noch selbst Initialen- 
charakter behielte. Damit würde der Anteil der Innenkomponente zwar 
verringert, immerhin aber noch nicht ganz aufgehoben. Ich glaube in 
der Tat, daß hier eine von Noack nicht beachtete Fehlerquelle vorliegt. 
Ich möchte beinahe behaupten, daß Noacks Abb. 55 einen nicht ganz 
medianen Schnitt wiedergibt; denn daß ein derartig langes Schnitt- 
stück nur eine einzige Innenschicht hat, ist in der Blattmedianen wohl 
ausgeschlossen. In diesem Stadium sind vielmehr die prokambialen 
Teile schon unmittelbar hinter der Spitze angedeutet und bereits in 
mehreren Zellreihen nebeneinander vorhanden und nicht als einzelne 



















































einiger Solanum-Chimären und ihrer Elterarten. 269 


Schicht. Wenn es sich aber um einen nichtmedianen Schnitt handelt, 
so ist mit ihm nichts bewiesen. 

Auf Frage b môchte ich antworten, daB ich bei allen Pflanzen einen 
gewissen Spielraum hinsichtlich des Wachstumsüberganges von der 
III. Schicht an die Subepidermale als gegeben annehmen möchte. Bei 
allen untersuchten Formen habe ich Exemplare gefunden, wo Zapfen von 
viel größerer Länge als 100 u durchaus den Eindruck machten, als ob 
der Umschlag (wenigstens in medianer Fläche) noch nicht erfolgt sei. 
Bei den reinen Arten, sowie bei den haplochlamyden Bastarden muß 
man sich hier allerdings mit der bloßen Vermutung begnügen. Bei den 
diplochlamyden Solanum-Pfropfbastarden dagegen besitzt man ja die 
bekannten Hilfsmittel zur Gewebeidentifizierung, um den exakten Be- 
weis führen zu können. Gerade S. proteus, das hinsichtlich der Sub- 
epidermalen mit S. Lycopersicum übereinstimmt und darum am besten 
zum Vergleich verwendbar ist, hat diesen Umschlag nie (vgl. S. 228). 
Bei S. Gaertnerianum dagegen tritt der Umschlag gewöhnlich bei einer 
Länge des jungen Blattes von 200—300 u (ausnahmsweise auch schon 
bei 60 u Länge) ein. In einzelnen Fällen unterbleibt er aber auch hier 
vollständig. 

Hinsichtlich des Spitzen- und Randwachstums, dem Noack eine 
so bevorzugte Rolle bei der Blattbildung zuweist, bin ich zu derselben 
Ansicht gekommen wie KRUMBHOLZ (1925, S.256 und 258). Dafür 
waren mehrere Gründe maßgebend: 

a) Der auch schon von KRUMBHOLZ gemachte Hinweis darauf, daß 
die Teilungsvorgänge an Zapfenspitze und Spreitenrand besonders augen- 
fällig sind, wodurch man leicht dazu verleitet wird, sie über Gebühr zu 
berücksichtigen, 

b) Die Feststellung, daß die Blattanlagen schon in sehr frühen 
Stadien in den richtigen Proportionen ihrer Teile aufgebaut sind, d.h., 
daß Stiel, Spreitenlänge, Spreitenbreite sehr früh schon den Verhält- 
nissen am ausgewachsenen Exemplar entsprechen. Ein andauerndes 
Spitzenwachstum müßte dieses Verhältnis zugunsten der Spreitenlänge 
verschieben. 

c) Wie aus den Befunden bei den diplochlamyden Bastarden hervor- 
geht, kann das Gewebe des Kernelters sehr weit spitzenwärts unmittel- 
bar nachgewiesen werden. Besonders für S. Gaertnerianum wäre das 
aber bei bevorzugtem Spitzenwachstum ausgeschlossen, da hier der 
Umschlag bereits bei einer Zapfenlänge von weniger als 300 u zu er- 
folgen pflegt. 

Viele Zapfenquerschnitte lassen gewiß auf ein subepidermales Auf- 
spalten schließen. Daß in Abb. 52 z. B. ein derartiges Aufspalten an- 
zunehmen ist, scheint sicher zu sein. Damit ist aber für Abb. 53 nichts 
bewiesen. Vielmehr möchte ich der Ansicht zuneigen, daß wir hier 
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zentralwärts eine durchaus selbständige Schicht vor uns haben. Eine 
sichere Entscheidung läßt sich nicht treffen. Die periklinen Wände 
sowie die Mitosen zeigen an, daß der Vorgang so verlaufen kann und 
wohl oft genug auch so verläuft. Aber es ist damit nicht gesagt, daß 
er auch so verlaufen muß. Neben den zu dieser Deutung passenden 
Schnitten gibt es genug andere, deren Randaussehen keineswegs dem 
angeführten Entwicklungsschema entspricht und nach einer anders- 
artigen Erklärung verlangt. 

Volle Klarheit über diesen Punkt schaffen erst die diplochlamyden 
Bastarde. An ihnen (vgl. S. 210 und 232) konnte mit genügender Sicher- 
heit nachgewiesen werden, daß die Innenkomponente bei 8. proteus in 
erheblichem Umfange, bei S. Gaertnerianum weniger weitgehend in die 
Spreiten mit einwächst und sowohl Mesophyll als auch Prokambium- 
gewebe bildet. Dabei ist ein subepidermales Aufspalten an sehr vielen 
Spreitenrändern zu beobachten. Wäre Noacxs Beweisführung richtig, 
dann müßte sich hier nigrum-Gewebe von Lycopersicum-Zellen herleiten 
und Lycopersicum-Gewebe von nigrum-Zellen. Damit ist gezeigt, daß 
seine Schlußfolgerungen an dieser Stelle sicherlich viel zu weitgehend 
waren. Daß mehr oder weniger breite Randpartien im Innern rein 
subepidermaler Herkunft sind, ist gewiß richtig, aber der Schluß auf 
die gleiche Herkunft der ganzen Spreite ist nicht gerechtfertigt. 

In diesem Zusammenhang muß eine weitere Tatsache Erwähnung 
finden: Noack macht stillschweigend die Voraussetzung, daß das Rand- 
wachstum der Spreite in senkrechter Richtung zur Hauptrippe erfolge. 
In ganz jungen Spreitenanlagen mag das annähernd der Fall sein, in 
etwas älteren jedoch nicht mehr. Aus unserer Untersuchung von 
S. Gaerinerianum geht mit Sicherheit hervor, daß die Wachstums- 
richtung mit der Richtung der Seitenrippen erster Ordnung überein- 
stimmen muß; denn sonst werden alle Befunde, nach denen Gewebe 
des Innenpartners in den Endteilen dieser Seitennerven vorhanden 
waren, ohne daß gleichzeitig die angrenzenden Flächenstücke sie auch 
besaßen, unverständlich. Die Randwachstumsrichtung muß danach 
mit der Querschnittsrichtung senkrecht durch das ganze Blatt einen 
Winkel bilden, der, wenn der Winkel zwischen Haupt- und Seitenrippe 
erster Ordnung n° mißt, gleich 90—n° sein muß. Diese Tatsache geht 
ja auch aus den eigenen Versuchen No4cks, die er 8.503 mitteilt, hervor. 
Von jungen Blattanlagen von etwa 2 mm Länge wurden die Spitzen 
senkrecht zur Mittelrippe durch einen gerade Schnitt abgeschnitten. 
Die ausgewachsenen Blätter zeigten einen keilförmigen Einschnitt, der 
in der Mitte der Spreite von der Blattspitze zur Basis führte. Nur eine 
zur Mittelrippe schräg gerichtete Wachstumsrichtung konnte ein solches 
Ergebnis zeitigen, andernfalls hätte das fertige Blatt einen flach ab- 
geschnittenen Spitzenteil zeigen müssen. 
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Gerade die Querschnittbilder durch junge Zapfen sind es nun aber, 
die das Hauptmaterial für Noacks Untersuchungen und Schlußfolge- 
rungen abgegeben haben. Aus den oben mitgeteilten Gründen, beson- 
ders aber auf Grund der Befunde bei S. Gaertnerianum und S. proteus 
muß aber gerade diesem Schnittmaterial die allergeringste Beweiskraft 
zugemessen werden. Wenn man die Untersuchung an dieser Stelle be- 
ginnt und sich dann von Stufe zu Stufe den nächstjüngeren Stadien zu- 
wendet, so ist es sehr verständlich, daß die ersten Befunde die stärkste 
Berücksichtigung finden, wodurch man gar zu leicht veranlaßt wird, 
spätere, diesen entgegenstehende Befunde zu übersehen oder zu wenig 
zu berücksichtigen. Wenn man später bei den jungen Stadien — beson- 
ders bei den Schnitten durch den V.P. — die Entscheidung treffen soll, 
welcher von mehreren Schnitten als der mediane zu betrachten ist, so 
wird man, wenn man aus Vorhergehendem bereits in einer Art Vorurteil 
befangen ist, gar zu leicht demjenigen Schnitt den Vorzug geben, der 
die bereits vorgefaßte Meinung zu bestätigen scheint. Wie leicht man 
gerade bei Nichtchimären in diesen Fehler verfallen kann, glaube ich 
besonders in dem Kapitel über S. nigrum überzeugend dargelegt zu 
haben. Ich verweise hier besonders auf die Abb. 69 und 70 und möchte 
an dieser Stelle noch einmal gegenüber Noack betonen, daß das Auf- 
finden des medianen Schnittes aus einer Längsschnittserie durch Vege- 
tationspunkte außerordentlich schwierig und in vielen Fällen mit voller 
Sicherheit überhaupt nicht möglich ist. Das wird jeder, der sich mit 
derartigen Schnittserien beschäftigt, bestätigen können. Im Hinblick 
darauf habe ich die Untersuchung in der Richtung vom jüngsten zu 
den älteren Stadien durchgeführt und nicht umgekehrt, und der Verlauf 
der Untersuchung ergab denn auch, daß dies der richtige Weg ist, die 
entwicklungsgeschichtlichen Vorgänge bei der Blattbildung zu studieren. 

Der Nachweis, wieviel Schichten des V.P. in den Blatthöcker ein- 
wachsen, kann nach dem bisher Gesagten nur durch die Untersuchung 
der ersten Entwicklungsstadien im V.P. selber erbracht werden. 

Für 8. Lycopersicum gibt Noack das Einwachsen der III. Schicht zu. 
Das kann weiter nicht überraschen, da nach meinen Befunden diese 
Art die Eigentümlichkeit besitzt, daß ihre II. Schicht in frühen Blatt- 
bildungsstadien absolut ungespalten bleibt. Das Beweismaterial aber, 
auf Grund dessen ein ähnliches Verhalten von Pelargonium und Crataego- 
mespilus Dardari bestritten wird, scheint mir nicht ausreichend zu sein. 
Allerdings ist zuzugeben, daß die Aufklärung hier außerordentliche 
Schwierigkeiten bereiten muß, zumal bei Pelargonium, wo nur die Sub- 
epidermale noch gleichmäßigen Schichtcharakter hat. Aus den diese 
Art betreffenden Abbildungen läßt sich auf ein frühzeitiges Aufspalten 
der Subepidermalen schließen. Ein ähnlich frühes Aufspalten dieser 
Schicht erfolgt aber auch bei S. nigrum. Auf Grund vieler Beobach- 
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tungen nehme ich an, daB bei dieser Art ein Teil der primären Rinde 
des Blattstiels, sicherlich mehr als eine einzelne Schicht, aus der Sub- 
epidermalen entsteht, und endlich scheinen auch hier oben im Scheitel 
recht junger Hôcker perikline Aufspaltungen vorzukommen. Trotzdem 
aber konnte ich nachweisen, daB eine tiefere Schicht mitemwächst. Um 
das zu entscheiden, mu8 man aber mediane Schnitte — und zwar median 
bezüglich des Höckers — untersuchen. 

Ob diese Forderung bei Pelargonium in Noacks Arbeit erfüllt ist, 
geht weder aus den Abbildungen, noch aus dem begleitenden Text mit 
Deutlichkeit hervor. 8.484 wird gesagt, daß ‚die Blattanlage mit 
breitem Grund der SproBachse aufsitzt‘‘, und ,,der Wulst greift allmäh- 
lich nach beiden Seiten um den Scheitel herum“. Die Abb. 40 wird aus- 
drücklich als medianer Schnitt durch den Scheitel bezeichnet; ob aber 
auch die Blattanlage median getroffen ist, wird nicht gesagt. — Hin- 
sichtlich Cr. Dardari heißt es S. 522: ‚Die allerersten Stadien der 
Höckerbildung am Vegetationspunkt aufzufinden, ist mir nicht ge- 
lungen.“ Die Abb. 50 wird als medianer Längsschnitt durch den Blatt- 
höcker bezeichnet. Es wird hier hingewiesen auf das perikline Auf- 
spalten der Subepidermalen von der Basis als Teil einer jungen Höcker- 
anlage. Warum aber wurde nicht auf ein ebensolches Aufspalten der 
nächsttieferen Schicht aufmerksam gemacht, die doch offenbar voll- 
ständig selbständig verläuft? Auf die typische Mitose in dieser Schicht 
wird ebenfalls mit keinem Wort hingewiesen, sondern unmittelbar die 
summarische Bemerkung angefügt (S. 524): „Für uns genügt augen- 
blicklich die Feststellung, daß die ganze Masse des Blattes bei (Cr. M. 
Dardari aus einer einzigen subepidermalen Periblemschicht gebildet 
wird.“ Auch in der Arbeit von J. Meyer (1915), auf die sich Noack 
an dieser Stelle mehrfach bezieht, sind die in Frage stehenden Verhält- 
nisse nicht eingehend untersucht, wie ausdrücklich (S. 204) betont wird. 
Daß die ganze primäre Rinde des Stengels aus der Subepidermalen 
gebildet wird, ist kein hinreichender Beweis dafür, daß auch das ganze 
Blattmesophyll aus dieser Schicht entsteht. 

Somit können wir diesen Teil der Erörterung mit der Feststellung 
schließen, daß bei allen von mir untersuchten Solanum-Formen nicht 
nur die Subepidermale, sondern auch noch eine tiefere Schicht in den 
Zapfen einwächst, daß bei Pelargonium und Crataegomespilus Dardari 
wohl ein anderes Verhalten möglich, aber keineswegs erwiesen ist. 

Nachdem wir die Blattentwicklung bei Solanum einerseits und 
Pelargonium und Cr. M. Dardari andererseits miteinander verglichen 
haben, wollen wir nun das gleiche mit dem Bau der fertig ausgebildeten 
Blätter tun. Über den Bau des fertigen Pelargonium-Blattes haben 
Noack und Baur entsprechend ihren voneinander abweichenden 
Deutungen der Blattentwicklung grundverschiedene Ansichten geäußert. 
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Fragen wir uns also, was auf Grund der Solanum-Befunde zu den beiden 
Auffassungen zu bemerken ist. Eine Reihe von Merkmalen ist dabei 
gesondert zu berücksichtigen. 

Das Blatt weißrandiger Pelargonien zeigt einen in den meisten 
Fällen ziemlich regelmäßig verlaufenden Rand aus rein weiß gefärbten 
Zellen, während der mittlere Teil rein grün gefärbt ist. Es sollen sich 
aber über den grünen Partien ober- wie unterseits zwei oder mehrere 
farblose Zellenlagen befinden. Baur deutet das als Eigenheit der Peri- 
klinalchimäre. In diesem Verhalten stimmt Pelargonium am besten 
mit S. proteus überein. Angenommen, die beiden äußeren Zellenlagen 
des Scheitels, die Lycopersicum-Lagen in diesem Falle, seien farblos, so 
müßte sich ein Blatt ergeben, das hinsichtlich der Randfärbung ziem- 
lich genau dem Pelargonium-Blatt entspräche. Im Innenteil würden 
oberseits zwei, unten zwei und mehr, randwärts drei Zellenlagen farblos 
sein. — Das Gaertnerianum-Blatt würde sich bei gleicher Voraussetzung 
insofern anders verhalten, als der Rand ungleichmäßiger verliefe. 

Pelargonium hat im Blattstiel durchweg eine subepidermale Lage 
farbloser Zellen. Darin stimmt es durchaus mit unserem proteus-Blatt 
überein, denn hier ist die Subepidermale im größten Teil der Quer- 
schnittperipherie einschichtig. 

Bei Pelargonium können sich in der primären Stengelrinde zwei bis 
drei farblose Schichten finden, meistens ist aber nur eine subepidermale 
Schicht farblos. Bis zu mehreren Millimetern unterhalb der Scheitel 
entspricht 8. proteus dem insofern, als hier nur eine einzige subepider- 
male Lycopersicum-Schicht gefunden wurde. 

Im Pelargonium-Blatt wechseln farblose mit farbigen Partien häufig 
miteinander ab. Es gibt sogar Blätter, deren eine Hälfte ganz farblos, 
deren andere grün (außer dem Rand) ist. Die einzelnen Partien pflegen 
Keilform zu besitzen, mit dem Rücken dem Rande, der Spitze der Mitte 
zu. Bei unseren diplochlamyden Bastarden waren Abweichungen in 
der Verteilung der Komponenten fast immer feststellbar. Am leichtesten 
konnten Fälle beobachtet werden, wo die eine Spreitenhälfte fast voll- 
kommen frei war von der Innenkomponente. Die keilförmige Verteilung 
ließ sich naturgemäß durch anatomische Methoden nicht sicher nach- 
weisen. Es sei aber auf die Befunde bei S. Gaertnerianum hingewiesen, 
wo reinartige Flächenstücke hineinragten in die gemischt zusammen- 
gesetzten Blatteile. 

Die Grenze zwischen der grünen und der farblosen Partie pflegt 
bei Pelargonium scharf zu sein; es kommt aber auch vor, daß der Über- 
gang allmählich durch halbgrüne Zwischenstücke gekennzeichnet wird. 
Bei S. proteus ist ausdrücklich darauf hingewiesen worden, daß zentral- 
wärts zwei und mehrere Schichten der Innenkomponente angehören, 
randwärts jedoch meist nur eine einzige. Wäre die Außenkomponente 
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farblos, so müßte ein proteus-Blatt am Rande rein weiß, mehr zentral- 
wärts hellgrün und ganz in der Mitte erst dunkelgrün sein. 

An der Sproßachse selbst kommen bei Pelargonium vollständig grüne 
Streifen vor, die sich in die abzweigenden Blätter entsprechend fort- 
setzen. Hierzu fehlen mir bei den Solanum-Chimären genügende Par- 
allelen. Ein einziges Präparat habe ich gefunden, wo im Längsschnitt 
die eine Hälfte des Sproßscheitels reinartig ist, die andere Chimären- 
charakter aufweist. Ich bin aber der Überzeugung, daß bei einem 
besonderen Studium der Rückschläge — was an unseren Objekten 
naturgemäß recht schwierig sein dürfte — sich weitere Analogien 
auffinden ließen. 

Diese kurze Gegenüberstellung, die sich noch sehr erweitern ließe, 
mag genügen, um die weitgehende Übereinstimmung der Befunde an 
diplochlamyden Solanum-Pfropfbastarden mit denen an Blättern von 
Pelargonium zonale darzutun. Dadurch erhält sicherlich Baurs Auf- 
fassung über den Charakter von weißrandigen Pelargonien eine Stütze 
gegenüber der Noacxs. Es kann nicht meine Aufgabe sein, No4cks 
Ausführungen hier im einzelnen zu besprechen. Um die eben dar- 
gelegten Verhältnisse zu erklären, ist er gezwungen, da der Chimären- 
charakter von vornherein bestritten wird, eine komplizierte Theorie 
aufzustellen, für die mancherlei Hilfsannahmen nötig werden, um mit 
ihr alle Erscheinungen der Buntblättrigkeit des Pelargonium-Blattes 
erklären zu können. Wenn bei Pelargonium zonale die Blattentwicklung 
im einzelnen ähnlich verläuft wie bei S. Gaerinerianum, dann ist BAURS 
Annahme, Pelargonium zonale sei eine Periklinalchimäre, sicherlich am 
besten begründet, da sich mit ihr dann alle Einzelheiten im Blattaus- 
sehen restlos und ohne alle Schwierigkeiten erklären lassen. 


Am Schluß dieser Besprechung möchte ich nicht verfehlen, auf eine 
Verschiedenheit in den anatomischen Befunden hinsichtlich des V.P. 
von Pelargonium zonale aufmerksam zu machen. Noack betont aus- 
drücklich (1922, S. 485 und 486), daß der V.P. der von ihm untersuchten 
Form eine einzige klar erkennbare subepidermale Schicht besitzt, wäh- 
rend aus der Photographie bei Baur (1909, S. 337) deren mehrere mit 
aller Deutlichkeit zu erkennen sind. Nach Noack (Abb. 37, 38, 40) 
ist der V.P. auffallend klein und nur ganz wenig gewölbt, während sich 
in dem erwähnten Lichtbild ein recht hoch gewölbter Kegel zu erkennen 
gibt, wie wir ihn ähnlich bei Solanum nigrum vorfanden. 

Es überrascht einigermaßen, daß Noack auf diesen Unterschied 
nicht aufmerksam gemacht hat. Da Beobachtungsfehler kaum an- 
zunehmen sind, müssen wohl wirkliche Bauverschiedenheiten vorhanden 
sein. Wenn es sich aber herausstellen sollte, daß es bei Pelargonium 
zonale Formen gibt, die sich in dem angedeuteten Verhältnis wirklich 
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tiefgreifend voneinander unterscheiden, dann ständen wir natürlich in 
der Diskussion vor einer völlig veränderten Sachlage. — 

Nach dem, was bisher über die Blattentwicklung im allgemeinen 
bekannt ist, verläuft sie offensichtlich bei den verschiedenen Arten nicht 
gleichmäßig, und eine strenge schematische Gesetzmäßigkeit dürfte 
kaum vorliegen. KeuMBHOLz (1925) hat eine Zusammenstellung der 
bisher bekannt gewordenen Tatsachen gebracht. Danach wird bei 
manchen Arten (Elodea canadensis, E. densa, Hippuris vulgaris, Galium 
rubioides, Syringa vulgaris, Scrophularia nodosa, Laburnum Adami, 
Laburnum vulgare, Cytisus purpureus) das Blatt außer von der Dermato- 
genschicht nur von der Subepidermalen gebildet, während bei anderen 
(Oenothera, Honckenya peploides, Vinca minor, Veronica speciosa, V. myr- 
tifolia und vielleicht auch Crataegus monogyna und Mespilus germanica) 
das Einwachsen wenigstens einer noch tiefer liegenden Schicht sicher ist. 
Zu dieser zweiten Gruppe waren nach unseren Befunden Solanum 
nigrum und S. Lycopersicum nebst ihren Pfropfbastarden hinzuzufügen. 

Hinsichtlich des weißrandigen Pelargonium zonale wäre zusammen- 
fassend zu bemerken, daß nach der Baurschen Darstellung, ferner auf 
Grund weitestgehender Übereinstimmung der Blattgewebeverhältnisse 
zwischen P. zonale und den beiden diplochlamyden Solanum-Pfropf- 
bastarden, ersteres ebenfalls als eine diplochlamyde Periklinalchimäre 
aufgefaßt werden muß. Wenn Noack zu vollkommen anderen Ergebnissen 
kommt, so liegt das entweder daran, daß die von ihm untersuchte 
Pflanze mit der Baurschen Form nicht identisch ist, oder aber er hat 
seine Befunde unrichtig gedeutet. Auf alle Fälle ist es wohl geboten, auf 
Grund von Einzelbefunden nicht gar zu weitgehende Schlüsse zu ziehen. 

Mit einigen Worten müssen wir noch Stellung nehmen zu den Er- 
gebnissen von MAYER-ALBERTI (1924), die die Blätter der hier be- 
sprochenen Formen (außer S. Gaertnerianum) anatomisch untersuchte; 
in den Hauptpunkten stimmen sie mit den hier mitgeteilten Befunden 
überein. Doch erfährt eine Angabe MAyER-ALBERTIS über S. proteus, 
bei dem bemerkenswerterweise die Innenkomponente im ausgewachsenen 
Blatt nachgewiesen werden konnte, durch meine Untersuchungen teils 
eine Einschränkung, teils eine Erweiterung. 

Es heißt über den Blattbau von S. proteus S. 26: „Eine noch tiefer 
gelegene Schicht ... liefert die Hauptleitbündel in Stiel und Spreite, 
vielleicht sogar das ganze Leitbündelsystem einschließlich Scheiden und 
vielleicht den Parenchymmantel des Stiels.“ 

Die hierzu zu machende Einschränkung bezieht sich auf die Leit- 
bündel von Hauptrippe und Hauptseitennerven. Der Hauptnerv pflegt 
zwar die Innenkomponente durchgehends zu enthalten; es kommen 
jedoch ausnahmsweise Blätter vor, wo die äußerste Spitze nur vom 
Mantelelter gebildet wird, wie das für die Hauptseitennerven durchweg 











276 F.Lange: Vergleichende Untersuchungen über die Blattentwicklung 


der Fall ist. Die feineren Bündel bestehen zentralwärts aus Kern-, 
randwärts vielfach aus Mantelgewebe. Der Parenchymbelag entstammt 
zur Hauptsache dem Kernelter; oberseits besteht ein Polster von acht 
bis zehn Schichten, unterseits von ein bis drei Lagen aus Mantelgewebe. 

Die Erweiterung bezieht sich vor allem auf die Zusammensetzung 
der Spreite von S. proteus. Ein großer zentraler Flächenteil führt im 
Innern nigrum-Gewebe mit ein bis zwei Schichten. Erst am Rande ist 
die gesamte Fläche aus Lycopersicum-Gewebe aufgebaut. 

Aus alledem läßt sich nun ein ‚wichtiger Schluß ziehen. An sich 
liegt es nahe, anzunehmen, daß funktionsgleiche Gewebe wie etwa das 
Leitbündelsystem oder die Schwammparenchymschichten der Blatt- 
spreite als entwicklungsgeschichtlich zusammengehörig anzusehen sind 
in dem Sinne, daß sie sich einheitlich auf bestimmte Meristemschichten 
des V.P. zurückführen ließen. MayEr-ALserri (1924, S. 25) neigt auch 
zu dieser Annahme. Unsere Untersuchungen ergeben aber, daß dem 
nicht so ist, daß man sich vielmehr den Entwicklungsvorgang — wenig- 
stens für das Blatt — so vorzustellen hat : es erfolgt primär eine Größen- 
zunahme der jungen Anlage durch stete Ausbildung neuer Zellen im 
meristematischen Gewebekomplex. Die funktionelle Ausgestaltung und 
Gewebedifferenzierung ist ein sekundärer Vorgang, zu dem alle verfüg- 
baren Elemente, ob sie nun denselben meristematischen Gewebeschichten 
entstammen odernicht, herangezogen werden jenach ihrer Lage im Ganzen. 
Übar das endgültige Schicksal der einzelnen Zellen entscheiden also phy- 
siologische Bedürfnisse und korrelative Beziehungen, nicht die entwick- 
lungsgeschichtliche Abstammung von bestimmten Schichten des V.P. 


6. Über die Vegetationspunkte der Periklinalchimären. 


Die genaue Untersuchung der Wachstumsvorgänge an den Vege- 
tationspunkten einiger Periklinalchimären von Solanum, die in dieser 
Arbeit durchgeführt worden ist, führte zunächst zu einer Bestätigung 
ihrer Deutung durch Wınkrer (1910, S. 117), wonach S. tübingense 
haplochlamyd ist mit Lycopersicum außen und nigrum innen, S. proteus 
diplochlamyd im gleichen Sinne, während S. Koelreuterianum und 
S. Gaertnerianum die entsprechenden reziproken Formen verkörpern. 

Es drängt sich hier nun die Frage auf, ob außer den bisher bekannt 
gewordenen haplo- und diplochlamyden Periklinalchimären noch solche 
mit anderer Zusammensetzung, d.h. anderer Wechsellagerung der 
Schichten möglich sind. Wenn wir diese Frage, zunächst nur für die 
beiden von uns im Bau des Scheitels näher untersuchten Arten S. nigrum 
und S. Lycopersicum, beantworten wollen, so können wir darauf hin- 
weisen, daß wir zwei Vegetationspunkte beschrieben haben, von denen 
der eine über einem zentralen Kern von Lycopersicum-Gewebe drei 
Mantelschichten von nigrum-Gewebe besaß, während der andere gerade 
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umgekehrt aufgebaut war. Sie wurden als beginnende Rückschläge 
bezeichnet (vgl. S. 200 und 227). Es ist aber theoretisch natürlich auch 
möglich, daß damit keir eswegs ein Rückschlag zur einen oder anderen 
Elterform eingeleitet, sondern daß die beschriebene Zusammensetzung 
des Scheitels beibehalten wird. Das würde dann also triplochlamyde 
Periklinalchimären ergeben. 

Da wir bei S. nigrum am Vegetationspunkt drei bis vier, bei S. Lyco- 
persicum vier bis fünf periklinale Schichten gefunden haben, müßten 
solche triplochlamyde Periklinalchimären zwischen beiden Arten wohl 
möglich sein, und sich auch als solche erhalten können. Das legt auch 
die Beobachtung der beiden von uns aufgefundenen triplochlamyden 
Vegetationspunkte nahe. Sie hatten drei Blattanlagen, in denen die 
Innenkomponente nicht mehr nachweisbar war, was aber der Fall hätte 
sein müssen, falls der Scheitel bei ihrer Anlegung noch diplochlamyd 
gewesen wäre. Dieser muß also seine triplochlamyde Zusammensetzung 
damals schon gehabt und sie weiterhin beibehalten haben. Entstanden 
dürfte sie durch ein periklinales Aufspalten der Subepidermalen am 
Scheitel selbst sein. 

Die Blätter solcher triplochlamyden Periklinalchimären müßten 
morphologisch natürlich durchaus als reine nigrum- oder Lycopersicum- 
Blätter erscheinen, und es würde vermutlich gar nicht möglich sein, 
äußerlich und ohne Untersuchung des Vegetationspunktes sie über- 
haupt als Chimären zu erkennen. Man würde sie wohl ohne weiteres 
als Rückschläge deuten, und die zahlreichen Rückschläge, die bei allen 
Chimären sich verhältnismäßig oft zeigen, verdienten eine genauere 
Untersuchung in dieser Hinsicht. Denn es wäre immerhin eine z. B. im 
Hinblick auf Noacxs theoretische Vorstellungen bedeutsame Tatsache, 
daß bei solchen triplochlamyden Periklinalchimären irgendein for- 
mativer Einfluß des am Vegetationspunkt vorhandenen andersartigen 
Innenpartners nicht nachzuweisen wäre. 

Da zwischen S. nigrum und S. Lycopersicum also haplo-, diplo- und 
triplochlamyde Periklinalchimären auftreten können, so läßt sich leicht 
berechnen, daß im ganzen 14 Kombinationen im Hinblick auf die 
Wechsellagerung der Schichten möglich sind. Sie sind im folgenden 
zusammengestellt in einem Schema, in dem eine Mantelschicht von 
nigrum mit a, eine solche von Lycopersicum mit b, die entsprechenden 
Kernkomplexe mit A und B bezeichnet sind. 


Be: I LE, oo 8 b b b A 
2.8; be B 9. bb a À 
% é BPs 0. bs a A 
4; ao bu B ll b a b A 
5 baa B wm S° 75. bd A 
6 b a b B 3 ab a A 
7. bb a B 14. a a b A 
Planta Bd. 3. 19 
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Nr. 1 und 8 waren die beiden von uns im Vegetationspunkt beob- 
achteten triplochlamyden Formen; Nr.2 ist S. Gaerinerianum, die 
reziproke Form Nr. 9 ist 8. proteus; Nr.3 ist S. Koelreuterianum, die 
reziproke Kombination Nr. 10 ist 8. tiibingense. Von den weiter mög- 
lichen Formen sind nach Mitteilung von Herrn Prof. WINKLER von ihm 
vermutlich hergestellt und in Kultur die Nr. 13, 4 und 11. Es ist nun 
durchaus nicht unmöglich, daß einige weitere Kombinationen ebenfalls 
schon vorhanden sind, sich aber äußerlich nicht von den beschriebenen 
Formen unterscheiden lassen. Denn z.B. die Kombination abbA 
(Nr. 12) würde Blätter haben, die sich von denen der Kombination 
abbB (Nr.3, 8. Koelreuterianum) nicht unterschieden, da sich die 
IV. Schicht nicht am Aufbau des Blattes beteiligt. Ebenso würden die 
Blätter von Nr. 5 denen von S. tiibingense gleichen, die von Nr. 14 
denen von S. Gaertnerianum und die von Nr. 7 denen von S. proteus. 
Nur die genauere Untersuchung der Vegetationspunkte oder vielleicht 
auch die der Stengelanatomie könnte hier endgültigen Aufschluß über 
die Gewebekombination ergeben. 

Für die endgültige Gestalt der Blätter von Periklinalchimären ist 
natürlich in erster Linie maßgebend, wie die Gewebeschichten der beiden 
Chimärenpartner am Vegetationspunkt zueinander angeordnet sind. 
Dabei ist für die Ausgestaltung des Blattrandes neben dem Dermatogen, 
das natürlich je nach seiner Artzugehörigkeit bestrebt sein wird, Ganz- 
randigkeit oder Zähnelung oder Fiederung hervorzubringen, sehr wesent- 
lich die Subepidermale, wie sich aus unseren entwicklungsgeschicht- 
lichen Befunden ohne weiteres ergibt. Hier treten dann, was für die 
Analyse der Blattformen im einzelnen zu beachten ist, spezifische Be- 
sonderheiten hervor, insofern als bei S.nigrum die Beteiligung der 
Subepidermalen am Aufbau der Spreitenrandschichten stärker ist als 
bei S. Lycopersicum. 

Indessen genügt die Kenntnis der Zusammensetzung des Vegeta- 
tionspunktes doch noch nicht, um bei Periklinalchimären die Form 
jedes einzelnen Blattes voraussagen zu können. Das zeigen die großen 
Schwankungen der Blattgestalt besonders bei den diplochlamyden Chi- 
mären; hat doch S. proteus eben wegen dieser großen Wandelbarkeit 
seiner Blattgestaltung seinen Namen erhalten. Was in jedem einzelnen 
Falle dafür entscheidend ist, läßt sich wohl nur durch ausgedehnte ex- 
perimentelle Untersuchung feststellen. Denn es ist wohl wahrscheinlich, 
daß äußere Faktoren hier eine große Rolle spielen, Temperatur, Licht, 
Ernährungsverhältnisse und anderes, worauf die verschiedenartigen 
Gewebe vielleicht nicht in genau gleicher Weise reagieren. Es ist mög- 
lich, daß die Solanum-Chimären ein recht geeignetes Material für solche 
Versuche abgeben würden, zumal jederzeit eine Kontrolle durch ana- 
tomische Untersuchung unschwer durchzuführen ist. Darauf deuten 








einiger Solanum-Chimären und ihrer Elterarten. 279 


mancherlei Beobachtungen hin, die ich im Verlaufe meiner Unter- 
suchungen gelegentlich machen konnte. Doch liegt es nicht im Rahmen 
dieser Arbeit, hierauf näher einzugehen. 


7. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die Vegetationspunkte von Solanum nigrum, 8. Lycopersicum und 
ihren haplo- und diplochlamyden Periklinalchimären sind einander hin- 
sichtlich ihrer äußeren Gestalt, sowie der Anordnung und der Form der 
jüngsten Blattanlagen weitgehend ähnlich. Bei 8. Lycopersicum und 
den in den Innenkomponenten ihm gleichen Chimären ist der V.P. 
massiger, die Anzahl der Zellen ist weit größer, die Zahl der periklinen 
Schichten ist um ein bis zwei höher als bei 8. nigrum, 8. proteus und 
S. tübingense. 

2. Die vorbereitenden Blattbildungsvorgänge erfolgen bei allen 
Formen in der III. und IV. Schicht, jedoch nur die III. Schicht wächst 
mit in den jungen Blatthöcker ein; aus der IV. Schicht wird die Pro- 
kambiumbrücke gebildet. 

3. An den ersten Teilungsvorgängen ist die II. Schicht völlig un- 
beteiligt. Wenn die Subepidermalen aus nigrum-Gewebe bestehen, so 
treten basalwärts sehr früh in ihnen perikline Teilungen auf. Die 
dadurch entstandenen Zellen liefern einen beträchtlichen "Teil der pri- 
mären Rinde des Stengels. Die Lycopersicwm-Subepidermalen zeigen ein 
derartiges Aufspalten nicht. 

4. Die Teilungsvorgänge und die Abkunft der einzelnen Gewebeteile 
von bestimmten Schichten lassen sich vom eigentlichen Zapfenstadium 
des jungen Blattes an nur bei den beiden diplochlamyden Bastarden 
mit Sicherheit feststellen. Bei ihnen gehen aus dem Innenpartner ein 
zentraler Teil des Zapfens, die Innenmasse des späteren Blattstiels, 
der größte Teil der Haupt- und Seitenrippen sowie mehr oder weniger 
große schichtartige Flächen des Mesophylls der Spreiten hervor. Der 
Außenpartner liefert die Epidermen, die Palisadenschicht, sowie die 
unteren Schwammparenchymschichten. Ein mehr oder minder breiter, 
unregelmäßig gestalteter Gewebestreifen am Blattrand wird ausschließ- 
lich aus Gewebe der Außenkomponente angelegt. 

5. Die beiden diplochlamyden Chimären zeigen hierbei unter sich 
mancherlei Abweichungen: 

a) Der Übergang des Spitzenwachstums der Zapfen von dem Innen- 
partner zur Subepidermalen pflegt bei S. Gaertnerianum sehr früh, bei 
einer Länge der Blattanlagen von 200—300 u zu erfolgen; in Ausnahme- 
fällen kann der Anfangsmodus beibehalten bleiben. Bei S. proteus 
dagegen wird nur in Ausnahmefällen der Spitzenteil des Zapfens aus- 
schließlich durch die Subepidermale ausgebildet. 

19* 
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b) Bei S. Gaertnerianum spaltet die Subepidermale an der Zapfen- 
unterseite der ganzen Lange nach median wenigstens einmal, spitzen- 
warts und im nichtmedianen Teil mehrfach auf, so daß ein beträcht- 
licher Teil der Parenchymscheide in Stiel und Hauptrippe vom Außen- 
partner geliefert wird. Bei S. proteus fehlt dieses durchgehende Auf- 
spalten, es erfolgt nur in einzelnen Zellen bzw. kleineren Flächenstücken. 
Die Subepidermalen der anderen Formen verhalten sich wahrschein- 
lich entsprechend. 

c) Die Ausgestaltung der Spreiten beginnt in sehr frühem Stadium. 
Bei S. Gaertnerianum wie bei S. proteus wächst zwar das Gewebe des 
Innenpartners in die Spreiten mit ein, bei ersterem erlischt dieses Ein- 
wachsen aber durchweg früher als bei letzterem. Endlich pflegt bei S 
proteus die Innenkomponente sehr häufig zentralwärts zwei-, erst rand- 
warts einschichtig zu sein, bei S. Gaertnerianum ist sie durchweg ein- 

d) Der Parenchymmantel der Seitennerven besteht bei S. proteus 
in der Nahe der Mittelrippe aus nigrum; erst weiter randwärts wird er 
von Lycopersicum abgelöst, bei S. Gaerinerianum erfolgt die Anlage 
dieses Parenchymmantels von vornherein durch Zellen der AuBenkom- 
ponente. 

e) Die artreine dem Außenpartner angehörende Randzone der Blatt- 
spreite ist bei S. proteus ziemlich regelmäßig an der Basis schmal und 
verbreitert sich nach der Spitze zu. Dagegen ist bei S. Gaertnerianum 
die Randzone des Außenpartners, in die das Gewebe des Innenpartners 
im Zusammenhang mit den Seitennerven wechselnd tief hineinragt, 
sehr viel unregelmäßiger gestaltet. 

6. Die jungen Blattspreiten aller Formen bestehen anfänglich aus 
fünf sehr regelmäßig angeordneten Schichten. Aus der mittleren Schicht 
geht das feinmaschige Adernetzwerk hervor. Im späteren Entwicklungs- 
stadium wird die 6. Schicht durch tangentiales Aufspalten der unter- 
seits liegenden Subepidermalen eingefügt. 

7. Über der Hauptrippe findet sich an der Oberseite ein dickes Ge- 
webepolster, das bei allen Formen aus der Subepidermalen entsteht. 
Es wird stets sehr früh angelegt, wenn die Zellen noch meristematisch 
sind. Das zentrale Gefäßbündel nimmt basal sichelförmigen Umriß 
an; der Konkavraum wird bei beiden diplochlamyden Bastarden durch 
Gewebe der Innenkomponente ausgefüllt. 

8. Aus der histologischen Zusammensetzung der Blätter, sowie aus 
ihren Schwankungen bei den diplochlamyden Bastarden lassen sich die 
Blattformen, sowie ihre Schwankungen bei ein und derselben Form 
restlos erklären. Der größere Anteil der Subepidermalen am Aufbau 
des Blattes bei S. Gaertnerianum gibt eine hinreichende Erklärung für 
die Tatsache, daß das Blatt dieser diplochlamyden Chimäre dem des 
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AuBenpartners (8. nigrum) im Aussehen nähersteht als das der rezi- 
proken Form (8. proteus) dem seines Außenpartners (8. Lycopersicum). 

9. Im V.P. konnte der Beginn einiger Rückschläge beobachtet 
werden; sie sind aus anormalen Teilungsvorgängen in der Scheitelregion 
zu erklaren. 

10. Durch unsere Untersuchung ist Noacks Behauptung, die Innen- 
komponente diplochlamyder Periklinalchimären habe keinen Anteil 
an der Blattbildung, wenigstens fiir Solanum widerlegt worden. Da 
ferner die Blattformen als Folgen der histologischen Zusammensetzung 
aufgefaBt werden müssen, werden Noacks anderweite Erklärungs- 
versuche hinfällig. 

11. Die diplochlamyden Solanum-Pfropfbastarde stimmen in ihrer 
Blattgestaltung weitgehend mit Baurs weiBrandigem Pelargonium 
zonale überein, wodurch die Annahme, daB auch diese Pflanze nach Art 
einer Periklinalchimäre gebaut ist, eine wesentliche Stütze erhält. 


Es sei mir gestattet, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. WinKLER, für die Leitung meiner Studien und die zahlreichen Rat- 
schläge und Anregungen, die er mir bei meiner Arbeit zuteil werden 
lieB, meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Ebenso danke ich Herrn 
Prof. Dr. KLEBAHN, Herrn Dr. Schwarze und Herrn Obergärtner 
HILDEBRAND für mannigfache Unterstützung. 
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(Aus dem Zytologischen Laboratorium des wi haftlichen Selektions- 
Institutes zu Kiew.) 


VERGLEICHENDE KARYOLOGISCHE UNTERSUCHUNG 
EINIGER ARTEN VON LOLIUM. 
Von 
N. Faworsk1. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1926.) 


Gegen Ende des Jahres 1925 unternahm ich eine zytologische Unter- 
suchung einiger Arten von Lolium, namentlich von L. persicum Botss., 
L. temulentum L., L. linicola Sonpzr (L. remotum Scurnx.) und L. pe- 
renne L. 

Da die Lolium-Arten durch ihre morphologischen Kennzeichen ge- 
nügend scharf sich unterscheiden, konnte man hoffen, daß die karyo- 
logische Untersuchung die Möglichkeit geben werde, irgendwelche Ge- 
mäßheit zwischen dem Phänotypus und dem Karyotypus dieser Pflanzen 
festzustellen. 

Für die zytologische Untersuchung wurden die Samen von Lolium 
in feuchtem Filtrierpapier bei einer Temperatur von 20° C zum Keimen 
gebracht, nachdem sie sämtlich an ein und demselben Tage in den 
Thermostaten eingelegt worden waren. Am 6. Tage wurden die jungen 
Würzelchen mit einer Mischung von Formalin, Eisessig und Chrom- 
säure, wie sie im zytologischen Praktikum durch NawascHin eingeführt 
worden ist, fixiert. Diese Mischung habe ich in folgender Zusammen- 
setzung angewandt: 1 vH Chromsäure — 10 ccm, 40 proz. Lösung von 
kauflichem Formalin — 4 ccm, und Eisessig — 1 ccm. 

Das fixierte Material wurde in der gewöhnlichen Weise durch Chloro- 
form in Paraffin übergeführt. Die Querschnitte, 5, 7,5 und 10 u dick, 
wurden mit Eisenhämatoxylin nach HeIpen#am gefärbt. Die Prä- 
parate wurden mit der Ölimmersion Zeiss 2 mm und dem Kompen- 
sationsokular Nr. 12 untersucht und entweder mit dem Zeichenprisma 

gezeichnet, oder im Kiewer Institute der wissenschaftlich-gerichtlichen 
Expertise mit Hilfe der großen mikrophotographischen Horizontal- 
kamera von Zeiss photographiert, und dann mit der Hand die Auf- 
nahmen mit Tusche übermalt. Die zweite Methode erschien nicht nur 
als die bequemste, sondern auch als solche, welche die exaktesten 
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Resultate gibt. In der Abb. 1 habe ich solche übermalte Mikrophoto- 
graphien der Lolium-Chromosomensätze dargestellt. Mit Hilfe solcher 
Zeichnungen sind nämlich alle Ausmessungen der Chromosomen ge- 
macht worden. Die auf diese Weise untersuchten Teilungsfiguren im 
meristematischen Teile der Wurzel zeigten, daß in der Metaphase jeder 
der vier Arten von Lolium 14 Chromosomen vorhanden sind. 

Nach den Angaben von Usiscn (4), SAKAMURA (1), Sax (2) und 
Kimara (3), die bei TISCHLER (8) gesammelt sind, finden wir in der 
Familie der Gramineen eine Chromosomenzahl, die durch 7 teilbar ist, 
und zwar in den Gattungen Avena, Triticum und Hordeum, und nach 
G. A. Lewrrzxy (19) auch bei den Festuca-Arten. 

In der Metaphase sind die Chromosomen von Lolium relativ gut in 
der Äquatorialebene orientiert. 


Aber dieChromosomen haben keine 
merkbare Gliederung, keine Tra- 
banten, keine scharfen Differenzen 
in der Größe, oder irgendwelche 
deutlichen morphologischen Eigen- 
tümlichkeiten, die uns erlauben 





könnten, die Chromosomen der 

gegebenen Metaphase in bestimmte 

Paare einzuteilen und von der Ho- yA 
mologie des ganzen Chromosomen- 

satzes, oder der einzelnen Paare 

der Chromosomen verschiedener 

Arten von Lolium zu sprechen. N 
Nur bei einer Art (Lolium perenne) 


‘ . 1. hasen Arten: 
konnten drei Paare, nach derGlie- 4° 1. Metap von. 6 Ste ane 


links oben — L. persicum, 


derung, morphologisch deutlich rechts oben — L temulentum, 
unterscheidbare Chromosomen be- ru A + | 


merkt werden. Es war notwen- 

dig, eine genauere Untersuchung des Chromosomenapparates vorzu- 
nehmen. Meine Wahl ist auf die Ausmessung der Lange und der Breite 
aller Chromosomen gefallen. 

Obgleich die Chromosomen der Lolium-Arten, wie schon oben gesagt, 
in der Aquatorialebene geniigend exakt orientiert sind, haben doch 
einige eine gebogene Form, andere in der ganzen Lange nicht dieselbe 
Breite. Um diese Schwierigkeiten zu überwinden, mußte man zur 
folgenden Methode greifen: Es waren bei sehr starker Vergrößerung 
Zeichnungen nach den Mikrophotographien, wie oben gesagt, ange- 
fertigt worden. Auf eine solche Zeichnung wurde eine durchsichtige 
in Quadratmillimeter eingeteilte Zelluloidplatte aufgelegt, so daß nun 
die Ausmessungen in allen Richtungen leicht möglich wurden. Die 
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FehlergrôBe bei solcher Ausmessung kann nicht beträchtlich sein, weil 
bei einer Länge der Chromosomen (auf der Zeichnung) von bis 20 mm 
die Schwankungen zwischen den einzelnen Ausmessungen nur den 
zehnten Teil eines Millimeters betragen. 

Viel grôBere Fehler konnte man bei der Ausmessung der Breite der 
Chromosomen erwarten. Für diese muBte man auf zufällige Verdickun- 
gen und Verdiinnungen Rücksicht nehmen und eine Mittlere aus vielen 
Ausmessungen berechnen. Um die erhaltenen Resultate zu kontrol- 
lieren, habe ich eine ergänzende Ausmessung der Fläche der Projektion 
der Chromosomen auf die optische Schnittebene mit Hilfe desselben 
Millimeternetzes vorgenommen. Das Vergleichen der auf diese Weise 
unmittelbar erhaltenen Flächengrößen mit den theoretisch, d.h. durch 
Multiplizieren der Lange mit der mittleren Breite bei jedem Chromosom 
berechneten Flächen, gibt uns die beiderseitige Prüfung der Genauigkeit 
bei den Ausmessungen. 

Tabelle 1. 























Werte der Größen 
Arten von Lolium 
I u IH IV 
L. persicum . . . .. 216 2,03 440 438,48 
L. temulentum . . .. 199,5 2,1 418 420,5 
L. linicola . . . . .. 179 2 360 358 
L. perenne. . . . . . 179 1,89 337 338,31 


Es bedeuten die Werte unter I: Die Summe der Chromosomenlängen des 
ganzen Satzes. IL Die mittlere Breite der Chromosomen. III. Die Projektions- 
fläche des gesamten Chromatins in der Metaphase, unmittelbar ausgerechnet. 
IV. Dieselbe, als Produkt der Zahlen I und II. 


Wie man aus Tab. 1 sehen kann, stimmen die Resultate genügend 
genau miteinander überein. Ich habe die Chromosomen jeder Art in 
der Reihe ihrer abnehmenden Länge geordnet, und auf diese Weise ist 
es mir gelungen, das in der Abb. 3 dargestellte Schema zu erhalten. 
Die relativen Längen der Chromosomen erweisen sich für jede Art als 
konstant, und jeder Länge entspricht eine paare Zahl von Chromo- 
somen. Für jede Art von Lolium wird ein bestimmter Chromosomensatz 
erhalten. Aber die Homologie der Chromosomen bleibt, selbst nach 
Feststellung derartiger Chromosomensätze, ganz ungeklärt. 

In allen mir bekannten Studien solcher Art ist nur bei deutlichen 
morphologischen Besonderheiten (Gliederung, Anwesenheit oder Fehlen 
von Trabanten) oder bei großer Differenz in der Länge eine Homologie 
der Chromosomen gefunden worden. Dieselben Forderungen (den 
einfachsten Fall der Differenz in der Zahl nicht mitgerechnet) gelten 
auch für die Feststellung des Zusammenhanges zwischen dem Karyo- 
typus und dem Phänotypus (5, 6, 7, 8, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 20). 
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Der Weg des Studiums ist gewöhnlich der folgende: Man findet homo- 
loge Chromosomen und stellt die Differenz zwischen ihnen fest, und 
erst nachher sucht man eine entsprechende Veränderung des Phäno- 
typus. Dieser gewöhnliche Weg erwies sich im Falle von Lolium wegen 
der Unmöglichkeit, eine Homologie festzustellen, als unbrauchbar. Ich 
suchte eine andere Methode und beschloß, umgekehrt zu versuchen, 
ob nicht die Feststellung der Differenzen im Phänotypus mir dazu ver- 
helfen könne, die Homologie der Chromosomen und ihre Beziehungen 
zur Morphologie der Pflanzen zu verstehen. 

In dieser Absicht habe ich die Ausmessung einiger morphologischer 
Merkmale der zur Untersuchung gewählten Lolium-Arten vorgenommen. 
Nämlich 1. das mittlere Verhältnis der Zahl der Zellen, welche im Quer- 
durchmesser der Wurzel im meristematischen Teile liegen, zur Länge 
dieses selben Durchmessers, 2. die mittlere Länge der Ährchen und 3. die 
mittlere Länge der Früchtchen. 

1. Das Zählen der Zellen und das Ausmessen des Durchmessers 
wurde für jede Art von Lolium auf einer Reihe von Querschnitten durch 
den meristematischen Teil der Wurzel ausgeführt. Weil für mich nur 
die relativen Größen der verschiedenen Arten wichtig waren, wurde 
die Länge des Diameters nicht in absoluten Einheiten, sondern in 
Teilungen des Okularmikrometers gemessen. 

2. Die mittlere Länge des Ährchens für jede Art wurde durch zwölf 
Ausmessungen berechnet. Dazu wurden die Ährchen in der Zeit der 
Tetradenbildung in ihren Pollensäcken gewählt. Die Länge wurde in 
Millimetern bestimmt. 

3. Die mittlere Länge des reifen Früchtchens für jede Art wurde 
ebenfalls aus zwölf Ausmessungen in Millimetern berechnet. Die Länge 
der Granne ist dabei nicht in Berechnung gezogen. Es schien mir 
übrigens an sich gleichgültig, welche Merkmale für meinen Versuch 
gewählt wurden. Nur die Beständigkeit der Größen war von besonderer 
Wichtigkeit, da ich zur Winterszeit über genügende Mengen von Material 
nicht verfügte. Die drei obengenannten Kennzeichen entsprechen dieser 
Bedingung der Beständigkeit sehr gut. So bleibt das erste (das Ver- 
hältnis der Zahl der Zellen, welche im Querdurchmesser der Wurzel 
liegen, zur Länge dieses selben Durchmessers) fast immer genau kon- 
stant und zeigt nur selten ganz unbedeutende individuelle Abweichungen. 
Die individuellen Schwankungen in der Länge des Ährchens, sowie der 
Länge des Früchtchens erreichen nie mehr als 5 vH der mittleren Werte 
für jede Art, so daß ich mich in beiden Fällen für meine ersten Versuche 
mit einer geringen Anzahl von Ausmessungen begnügen konnte. 

Das Resultat dieser Ausmessungen ist in Tab. 2 zusammengefaßt. 
Wenn man die Rubrik I betrachtet (Verhältnis der Zahl der Zellen, 
die entlang dem Querdurchmesser der Wurzel liegen, zur Länge des- 











N. Faworski: 


Tabelle 2. 
GrôBen der Phänotypus-Merkmale 

















I II III 
L. persicum. . . . . . . . .. 6,3 19 10,8 
L. temulentum. . . . . . . . . 6,1 17,3 6,5 
L. linicola . .. . . . . . .. 5,4 11,1 4,3 
L. perenne . ......... 4,7 10,9 6,1 





L Mittleres Verhältnis der Zahl der Zellen, welche längs dem Querdurch- 
messer der Wurzel im meristematischen Teile liegen, zur Länge desselben Durch- 
messers. IL Mittlere Länge der Ährchen (in mm). III. Mittlere Länge der 
Früchtchen (in mm). 


selben), so kann man bemerken, daß die Lolium-Arten nach abnehmen- 
den Werten dieser Größe sich in folgende Reihe ordnen: L. persicum, 
L. temulentum, L.linicola, L. perenne. Außerdem kann man sehen, 
daß die angegebenen Zahlen für L. persicum und L. temulentum unter- 
einander fast gleich sind und die Zahlen, welche für L. linicola und 
L. perenne angegeben sind, bedeutend übertreffen. Auf diese Weise 
kann man die Pflanzen noch in zwei Gruppen teilen: L. persicum, 
L. temulentum auf der einen und L. linicola, L. perenne auf der anderen 
Seite. Wenn wir die Rubrik II betrachten, so sehen wir, daß der Länge 
der Ährchen nach für die Arten von Lolium sich dieselbe Reihenfolge 
ergibt, wobei aber die Form des Variierens eine etwas andere ist. 

Die Länge der Früchtchen in Millimetern (Rubrik III) zeigt im ganzen 
dasselbe Abnehmen von L. persicum zu L. perenne, aber mit einer 
Störung des Bildes für L. perenne, welche nach dem Wert der zwei 
ersten Größen den letzten Platz hatte, hier aber mit der Länge seiner 
Früchtchen L. linicola wesentlich übertrifft, und fast dem L. temulentum 
gleichkommt, das sogar einer anderen Gruppe angehört. Wir wollen 
uns nun den Ergebnissen über den Chromosomenbestand der Pflanzen 
(Abb. 2 und Tab. 1) zuwenden. 

Wenn man die Lolium-Arten nach der Länge ihrer Chromosomen, 
oder noch anschaulicher nach der Größe der Projektionsflächen des 
gesamten Chromatins (in der Metaphase) anordnet, so bekommt man 
dieselbe abnehmende Reihe — L. persicum, L. temulentum, L. linicola 
und L. perenne, welche wir oben bei der Verteilung der Pflanzen nach 
den Werten der morphologischen Merkmale bekommen hatten. Außer- 
dem bekommen wir auch hier dieselbe Teilung in zwei Gruppen. 

So kann man, was die Größe der Projektionen der Chromosomen 
betrifft, sehen, daß die kleinste Differenz zwischen den Gruppen dreimal 
größer ist als die Differenz zwischen den Gliedern innerhalb jeder Gruppe. 
Die Abb. 3 stellt die Kurven der Chromosomenlängen dar. Auf der 
Abszissenachse sind die Nummern der Chromosomen, und zwar für jede 
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Art in der Reihenfolge nach abnehmender Lange gruppiert, auf der 
Ordinatenachse die entsprechenden Längen der Chromosomen abgeteilt. 
Auch hier kann man die Verteilung der Loliwm-Arten in zwei Gruppen 
sehen. Die Kurven von L. persicum und L. temulentum liegen von den 
Kurven der zwei anderen Arten viel entfernter als voneinander. Auch 
die Kurven von L. linicola und L. perenne verlaufen in naher Nachbar- 
schaft, zum Teil sich kreuzend, zum Teil sich ganz vereinigend. Beson- 
ders interessante Resultate ergibt nun aber der genaue Vergleich dieser 
Kurven mit den oben erwähnten MaBergebnissen über die äuBeren mor- 
phologischen Kennzeichen der Lolium-Arten. Die Chromosomenkurve 


GréBen der Projektions- 


Arten zugehörige Chromosomen in der Reihen- du _ 


[ flächen 
von Lolium. folge der abnehmenden Längen. Chromatins inder 


L. 
linicola 





Abb. 2. 


des L. temulentum verläuft unter derjenigen von L. persicum, und wir 
sehen, daß die in der Tab. 2 angegebenen Merkmalszahlen für L. temu- 
lentum kleiner sind als für L. persicum. Der bedeutend niedrigeren Lage 
der Chromosomenkurve von L. linicola entsprechen also die bedeutend 
niedrigeren Werte für die Merkmale von L. linicola. Die Kurve von 
L. perenne kreuzt diejenige von L. linicola und zieht eine beträchtliche 
Strecke über ihr hin. Wie mir scheint, erklärt das genügend die bereits 
oben erwähnte Störung der Harmonie bezüglich der Verteilung der Arten 
in zwei Gruppen, die auf einer ebensolchen Kreuzung der Längen der 
Früchtchen der zweiten Gruppe von Lolium beruht. Oben habe ich 
darauf hingewiesen, daß die Länge der Früchtchen des L. perenne, ab- 
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gesehen von einer kleinen Differenz, derjenigen von L. temulentum 
gleich ist. Das findet auch seinen Ausdruck in den Beziehungen der 
Chromosomenkurven. Diejenige des L. perenne vereinigt sich in dem 
Punkte, der dem zweiten Chromosomenpaar entspricht, wo sie die 
Kurve von L. linicola gekreuzt und überlagert hat, mit der Kurven von 
L. temulentum. Wenn man die bedeutende Lange der Früchtchen des 
L. persicum der bedeutend hôheren Lage der Chromosomenkurve von 
L. persicum in diesem Punkte an die Seite stellt, und die sehr geringe Länge 
der Früchtchen von L. linicola andererseits der niedrigsten Lage seiner 
Kurve in diesem Punkte, so wird ersichtlich, daB man eben in diesem 
Punkte eine Beziehung zwischen der Lange der Friichtchen und der 
Chromosomen suchen mu8. Demnach 
ist die Lange der Friichtchen mit 
dem zweiten Paar der Chromosomen 
verbunden. Damit ist die Homologie 
dieser Chromosomen, die bei L. per- 
sicum 18 mm, bei L. temulentum 
16 mm, bei L. linicola 14 mm und 
bei L. perenne 16 mm lang sind, fest- 
gelegt. 

Auf ebensolche Weise kann man 
auch die übrigen Beziehungen fest- 
stellen. Wir wollen zu den ersten 
zwei Rubriken der Tabelle 2 zuriick- 
kehren und sie ausfiihrlich analy- 
sieren. GemäB der zweiten Rubrik 
fallt die Lange der Ahrchen von L. 
zzrızaz persicum über L.temulentum zu L. 

Chromosomenpoare linicola beträchtlich ab, während 

— die geringe Differenz von 0,2 mm 

zwischen L. linicola und L. perenne vernachlässigt werden kann. Dem- 
nach muB man auch in den Chromosomenkurven einen Punkt suchen, 
wo ein Abfall von L. persicum zu L. temulentum und von L. temulentum 
zu L. linicola, und eine Konvergenz zwischen L. linicola und L. perenne 
stattfindet. Ein solcher Punkt befindet sich genau bei dem vierten Paar 
der Chromosomen. Also kénnen wir die Homologie der Chromosomen 
für L. persicum von 16 mm, für L. temulentum von 14 mm, für L. lini- 
cola von 12 mm und für L. perenne von 12 mm Länge feststellen, und 
ferner auch ihre Beziehung zu einem gegebenen Phänotypmerkmal. 
Wenn wir weiter die 1. Rubrik der Tab. 2 ins Auge fassen (das Verhält- 
nis der Zahl der Zellen, die längs dem Querdurchmesser der Wurzel 
gelegen sind, zur Linge dieses selben Durchmessers), so stoBen wir wieder 
auf ungefahr gleiche GrôBen für L. persicum und L. temulentum und 


à 


8 


Chromosomenlängen 
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gleichmäßigen Abfall von L. temulentum zu L. linicola und von diesem 
weiter zu L. perenne. Dementsprechende Abstände der Chromosomen- 
kurven finden sich an ihrem Anfang. Daraus ist der Zusammenhang 
des ersten Chromosomenpaars mit dem Verhältnis zwischen der Zahl 
der Zellen, die langs dem Querdurchmesser der Wurzel liegen, zum 
Durchmesser und demnach die Homologie der Chromosomen von 20 mm 
Lange fir L. persicum und L. temulentum, der Chromosomen von 18 mm 
Länge für L. linicola und 16 mm für L. perenne zu entnehmen. L. per- 
enne hat zwei 16 mm lange Chromosomenpaare, und die Homologie 
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Abb. 4 a—a = Chromosomenkurve. b—b = Merkmalskurve. 


1 = L. persicum. 
2 = L. temulentum. 3 = L. linicola. 


4 = L. vexenne. 


eines von ihnen mit dem zweiten Paar der übrigen Lolium-Arten war 
schon oben festgestellt worden. 

Die Ungleichwertigkeit dieser gleich langen Paare ist in diesem 
Falle aus ihrer verschiedenen Morphologie zu folgern. Jedes Chromosom 
der ersten Paare ist zur Hälfte gebogen und zeigt eine ziemlich flache 
Einschnürung in der Mitte. Das zweite Paar ist augenfällig ungleich- 
armig, wobei die Einschnürung schon so tief ist, daß man in Zweifel 
sein kénnte, ob der kürzere Arm nicht ein Trabant sei. Es ist bei Lolium 
nicht gelungen, weitere Homologien festzustellen, weil der Phänotypus 
nicht mehr zu ermitteln war. Die Arbeiten begannen im Oktober 1925, 
als man nicht mehr hoffen konnte, die Pflanzen zu sammeln. Es ist 
interessant, darauf hinzuweisen, daß ungeachtet des Fehlens von 
Material es dank der Anwendung der obigen Methode doch gelungen ist, 
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ebensoviel Gruppen von homologen Chromosomen und ihre Beziehungen 
zu der Morphologie der Pflanzen festzustellen, wie dem entsprach, 
was wir vom Phänotypus ermitteln konnten. 

Der zweifellose Zusammenhang zwischen den Kennzeichen des Phäno- 
typus von Lolium und den entsprechenden Chromosomen ergibt sich noch 
anschaulicher aus den Kurven, die in Abb. 4 dargestellt sind. Auf der 
Abszissenachse sind die Arten von Lolium angegeben, und auf der 
Ordinatenachse die GrôBe eines bestimmten Kennzeichens und die 
Länge des mit ihm verbundenen Chromosomenpaares. Da die oben 
angeführten Zahlen der Lange der Chromosomen und der Kennzeichen 
des Phänotypus in ganz verschiedenen Einheiten gegeben sind, und 
weil in diesem Falle nicht absolute Größen, sondern nur die relativen 
wichtig sind, entschied ich mich dafür, alle diese Größen in Prozenten 
ihres maximalen Wertes in jeder Reihe zu geben. So ist die Länge der 
Chromosomen von L. persicum, sowie die ihr entsprechenden Werte 
der morphologischen Merkmale als 100 vH angenommen, wonach alle 
übrigen auf Grund ihrer Beziehungen dazu berechnet wurden. Abb. 4 
bedarf demnach keiner weiteren Erklärung und zeigt deutlich den 
funktionellen Zusammenhang zwischen den Chromosomen und den ihnen 
entsprechenden Merkmalen. 

Durch die Anwendung der erörterten Methode bei karyologischen 
Studien lassen sich sicherlich die Möglichkeiten des Erreichbaren be- 
deutend erweitern. Zur Zeit konzentriert sich der größte Teil der inter- 
essantesten karyologischen Forschungen auf eine kleine Anzahl von 
„bevorzugten‘‘ Objekten, bei denen entweder ein Unterschied in der 
Zahl oder eine sehr klare Differenz in der Morphologie der Chromo- 
somen existiert. Die übrigen Pflanzen erregen wenig Interesse, und die 
Arbeiten über sie beschränken sich in den meisten Fällen nur auf die 
Registrierung der Chromosomenzahl. Wenn sich kein Unterschied 
ergibt und man etwa nur zwei dicke zweigliederige, vier dünne mit 
Trabanten usw. findet, so macht das Studium solcher Pflanzen keine 
weiteren Fortschritte. Von diesem Standpunkte müßte man die Lolium- 
Arten für ganz hoffnungslose Objekte halten. Bei Anwendung der 
metrischen Methode bekommen wir aber ein ganz anderes Bild: Die 
Feststellung der Homologie der Chromosomen und des Zusammenhangs 
des Karyotypus und des Phänotypus ist auf das äußerste vereinfacht. 

So kann der größte Teil der vorhandenen Pflanzen der Untersuchung 
gänzlich zugänglich erscheinen. Diese meine Abhandlung sollte man 
indessen nicht als eine vollendete Begründung der von mir vorgeschla- 
genen Untersuchungsmethode betrachten, sondern ich möchte sie nur 
als eine vorläufige Mitteilung aufgefaßt wissen, die, wie ich hoffe, 
einiges Interesse verdient. 
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Wir kommen so zu folgenden SchluBfolgerungen : 

1. Alle vier von mir untersuchten Arten von Lolium haben jede 
sieben Paar Chromosomen. 

2. Man kann die Homologie des ersten, zweiten und vierten Paares 
der Chromosomen (in der Reihenfolge abnehmender GréBe) aller vier 
Arten auf der Grundlage einer funktionellen Abhangigkeit zwischen der 
Lange der Chromosomen und der Werte von quantitativen Merkmalen 
des Phänotypus feststellen. 

3. Folgende Beziehungen der morphologischen Merkmale der Pflanzen 
zu bestimmten Chromosomen kamm man als festgestellt betrachten: 

a) Das Verhältnis der Zahl der Zellen, die längs dem Querdurch- 
messer der Wurzel liegen, zu diesem Durchmesser ist mit dem ersten 
Paar der Chromosomen verbunden. 

b) Die Länge der Früchtchen ist mit dem zweiten Paar der Chromo- 
somen verbunden. 

c) Die Länge der Ährchen ist mit dem vierten Paar der Chromosomen 
verbunden. 
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EINIGE BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER NYKTINASTIE UND 
ELEKTRONASTIE DER PFLANZEN. 


Von 
FRIEDRICH FEHSE. 


Mit 27 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. November 1926.) 


Nastien nennen wir die von Pflanzenorganen auf einen Reiz hin 
ausgeführten Bewegungen, welche zu einer bestimmten Lage in Be- 
ziehung auf die Pflanze, nicht in Beziehung auf die Richtung des 
Reizes führen. Nyktinastie und Elektronastie sind zwei Erscheinungen, 
die rein äußerlich betrachtet scheinbar nichts miteinander zu tun haben, 
im innersten Wesen jedoch nahe verwandt sind, wie aus den nachfol- 


genden Darlegungen hervorgeht. 


Teil I. 


Nyktinastische Bewegungen führen eine von der Tagstellung ver- 
schiedene Nachtstellung herbei. Diese als Pflanzenschlaf schon in 
früherer Zeit bekannte Erscheinung — C. Prinıus SecunDus berichtet 
in seiner Naturgeschichte schon von ihr — hat auch in der Gegenwart 
noch keine eindeutige Erklärung erfahren. Kein Wunder, da ja die 
verschiedensten äußeren Faktoren, die auf die Pflanze einwirken 
können, mit dem Wechsel von Tag und Nacht in mehr oder weniger 
hohem Grade zeitlich zusammenfallen. Es ist zudem oft schwer, zu 
bestimmen, wie weit der Einfluß der einzelnen Faktoren geht. Eine 
Beobachtung der Erscheinung unter möglichst konstanten Außenbedin- 
gungen und unter Veränderung eines beliebigen Faktors braucht nicht 
immer seinen Einfluß unter den natürlichen Bedingungen zu offenbaren. 
Die Einstellung der Pflanze auf den Reiz A hin kann erst die Bedin- 
gungen schaffen, die es dem Organismus ermöglichen, auf den Reiz B 
hin sich irgendwie zu äußern; der Reiz C dagegen kann unter den von A 
geschaffenen Umständen vielleicht eine ganz entgegengesetzte Wirkung 
zeigen wie ohne den Einfluß von Reiz A. Die Stimmung des Organis- 
mus kann also je nach der Art und Stärke von äußeren Einflüssen 
verschiedene Werte für einen weiteren Reiz annehmen. 

Zu unterscheiden sind bei den tagesperiodischen Bewegungen der 
Laubblätter 1. solche, die ihre Ursache in verschiedener Wachstums- 
tätigkeit verschiedener Zellschichten (Nutationsbewegungen) haben, 
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von 2. denen, die durch Turgoränderung bestimmter Zellgruppen her- 
vorgerufen werden (Variationsbewegungen). Organe mit derartigen 
Zellgruppen sind z. B. die Gelenke; sie befinden sich an der Blattstiel- 
basis oder zwischen Blattstiel und Spreite, vielfach auch an beiden 
Stellen zugleich, bei den Angehörigen mehrerer Pflanzenfamilien (Legu- 
minosen, Oxalidaceen). 

Im folgenden handelt es sich hauptsächlich um nyktinastische 
Bewegungen, welche durch periodisch sich ändernden Turgor der 
Gelenkzeilen entstehen. Wollte ich nun die gesamten Bearbeitungen 
dieser Frage eingehend auf ihre Ergebnisse hin anführen, so würde ich 
bestenfalls nur wiederholen, was schon von anderer Seite getan ist. 
Besonders möchte ich hier auf die Arbeit von G. BRouwER: ‚De perio- 
dieke Bewegingen van de primaire Bladeren bij de Kiemplanten van 
Canavalia ensiformis (Januar 1926) hinweisen, deren erstes Hauptstück 
„Literaturübersicht‘‘ eine Zusammenstellung der bis dahin erschienenen 
Abhandlungen über das Gebiet der tagesperiodischen Bewegungen dar- 
stellt. Näher eingehen dagegen will ich später auf verschiedene Ver- 
suche von STOPPEL und CREMER, deren Ergebnisse in mehreren Punkten 
auseinandergehen. 

Faßt man die bisherigen Versuche an Phaseolus multiflorus kurz zu- 
sammen, so erhält man folgende Charakteristik der Gelenknyktinastie 
dieser Pflanze: 

1. Es gibt Bewegungen mit 24stündiger Periode, die nicht durch 
den Tagesrhythmus des Lichtes oder der Wärme hervorgerufen werden. 
Sie treten auch bei etiolierten Pflanzen in dauernder Dunkelheit bei 
konstanter Temperatur auf (STOPPEL 28). 

2. Es handelt sich bei den Bewegungen nicht um autonome, erblich 
festgelegte (STOPPEL 28, S. 610). 

3. Der den 24stündigen Rhythmus verursachende Faktor — wir 
wollen ihn X nennen (CREMER 9, S. 645) — ist äußerer Natur; sein 
Einfluß ist abhängig von der Stellung des jeweiligen Versuchsortes zur 
Sonne; er ist auch wohl die Ursache vieler anderer wichtiger physio- 
logischer Vorgänge von gleichem Rhythmus (StorrEL 30, 31, 32). 

4. Die von der Tagstellung am weitesten entfernte Nachtstellung 
der Blätter wird in den frühen Morgenstunden erreicht. Bemerkens- 
wert sind zwei kleinere Maxima im Übergangsgebiet von der Tag- zur 
Nachtstellung (STOPPEL 28). 

5. Licht und Temperatur sowie der jeweilige Gesamtzustand der 
Pflanze führen eine mittlere Lage des Blattes herbei, um die herum 
es pendelt. Je nach der mittleren Lage des Blattes zur Horizontalen 
sind die Ausschläge mehr oder weniger groß (CREMER 9, S.630 und 
BRENNER 6). 

Planta Bd. 3. 20 
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6. Künstliche Dauerbeleuchtung ruft Starre des Gelenkes hervor, 
wofern das Gelenk nicht abgeblendet ist (Prerrer 21, S. 274). Natür- 
liche Dauerbeleuchtung (Mitternachtssonne) hat keinen hemmenden 
Einfluß auf die Bewegungstätigkeit (StorreL 31). Die wenigen gegen- 
teiligen Beobachtungen an Acacia lophanta und Mimosa pudica, von 
denen SCHÜBELER in seiner Pflanzenwelt Norwegens berichtet, bedürfen 
noch einer genaueren Nachprüfung. 

7. Die Richtung der Schwerkraft ist für die Richtung der Bewe- 
gungen insofern maßgebend, als sich diese mit der Angriffsrichtung der 
Schwerkraft ändern (FIscHer 11 und SropreL 28). 

8. Unter die Erde in ein Salzbergwerk gebrachte Versuchspflanzen 
stellen die Bewegungen allmählich ein (CREMER 9). 

9. Elektrische Felder rufen Störungen der Bewegung hervor (STOPPEL 
28 und CREMER 9). 

10. Das Abtrennen der Gelenkoberseite hemmt die periodische 
Bewegung nicht (Prerrer 18, 19 und BROUWER 7); nach dem Ab- 
trennen oder Abtöten der Unterseite sinkt das Blatt und bewegt sich 
nicht mehr, wie BROUWER bei Canavalia feststellte. 

11. Ebenfalls bei Canavalia fand BROUWER, daß das Gelenk allein 
noch imstande ist, die regelmäßigen Bewegungen auszuführen. Die 
Transpiration der Spreite ist daher für ihr Zustandekommen nicht 
notwendig. 

Auf den anatomischen Bau der Gelenke möchte ich kurz eingehen. 
Schematisch stellt sich ein Blattgelenk im Querschnitt wie Abb. 1 dar. 
Die vor und hinter dem Gelenk im Blattstiel peripher angeordneten 
Gefäßteile vereinigen sich im Gelenk 
zu einem zentralen Leitbündel von ge- 
ringem Durchmesser, das von lockerem, 
mit großen Interzellularräumen erfüll- 
ten Parenchymgewebe umgeben ist. 
Die Zellen der Scheide zwischen dem 
Parenchym und dem zentralen Gefäß- 
bündel sind meistens reich an Ein- 
schlüssen, und zwar auf der Unterseite 
in beträchtlich höherem Maße als auf 
der Oberseite, auch wenn die außer- 
halb des Gelenkes liegenden Zellen der 
Scheide arm an Einschlüssen sind 
(Stärke bei Leguminosen, Oxalatkri- 
stalle bei Oxalidaceen). 

Sind die Gelenke des Bohnenblattes z. B. arm an Stärkekörnern, 
so werden nur schwache tagesperiodische Bewegungen ausgeführt; aber 
auch ältere grüne Blätter mit ziemlich hohem Stärkegehalt im Gelenk 





(punktiert) 
Phloem, Xy = Xylem. 
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verhalten sich ebenso. Die Scheidezellen der Gelenkunterseite sind dann 
jedoch eng auf einen Bruchteil ihres normalen Volumens zusammen- 
gepreBt. Beim Ubergang in die Schlafstellung tritt Flüssigkeit aus den 
Zellen des Parenchyms und der Scheide der unteren Gelenkhälfte haupt- 
sächlich aus und geht in die vorher mit Gasen erfiillten Interzellularen 
über. Höchstwahrscheinlich hat also die Durchlässigkeit der Zell- 
membranen zugenommen. Dieser Vorgang ist abhängig vom physi- 
kalisch-chemischen Zustand des Zellinhaltes, der also letzten Endes 
unmittelbar oder mittelbar durch den äußeren Faktor X eine Änderung 
erfahren muß. STOPPEL war im Verlaufe ihrer Untersuchungen zu der 
Annahme gekommen, daß der gesuchte Faktor elektrischer Natur sein 
müsse und glaubte zunächst, in der einem zeitlich ähnlichen Rhythmus 
unterworfenen Leitfähigkeit der Luft die primäre Ursache gefunden zu 
haben, Spätere Versuche von v. SCHWEIDLER und SPERLICH (24) sowie 
von CREMER (9) und SroppeL (31) zeigten jedoch, daß diese Annahme 
nicht aufrecht zu erhalten ist. Vielmehr kann man sagen, daß sowohl 
Blattbewegung wie Leitfähigkeit der Atmosphäre von dem unbekannten 
Faktor X zum Tagesrhythmus gezwungen werden. 

Die abweichenden Anschauungen über die Natur des Faktors X 
gründen sich zum Teil auf die Ergebnisse von Versuchen, bei denen die 
Pflanzen isoliert, abgeschirmt oder elektrischen Feldern ausgesetzt 
waren. Da die hierbei zu beobachtenden Störungen vielleicht doch einen 
Hinweis auf die Art des Faktors X ergeben könnten, habe ich diese 
Versuche zum Teil wiederholt, mitunter mit etwas abgeänderten Ver- 
suchsbedingungen. Für die Versuche, die im Sommer 1926 in Hamburg 
ausgeführt wurden, stellte mir Fräulein Dr. STOPpEL zwei Kymographien 
ihres Systems zur Verfügung. Die Anzucht der Pflanzen und die Re- 
gistrierung der Bewegungen erfolgte nach der von ihr (28, S. 614) 
angegebenen Methode. Als Versuchsräume standen mir zwei Dunkel- 
kellerräume im Institut für allgemeine Botanik zur Verfügung, die 
konstante Temperatur und nur schwach schwankenden Feuchtigkeits- 
gehalt der Luft aufwiesen. Um den etwaigen Einfluß einer elektrischen 
Isolierung vom Erdboden zu erkennen, wurden die Versuchspflanzen 
auf eine starke Glasplatte gestellt, die von paraffinierten Korken ge- 
tragen wurde. Es wurden stets zwei Pflanzen an einen Apparat gesetzt: 
während Pflanze Nr. 1 vom Erdboden isoliert war, wurde zwischen 
Pflanze Nr. 2 und dem Erdboden eine elektrisch gut leitende Verbin- 
dung hergestellt; diese bestand aus einem mit dem Nulleiter der Licht- 
leitung oder mit der Wasserleitung verbundenen Kupferdraht, dessen 
freies Ende in die Erde des betreffenden Blumentopfes gesteckt wurde. 
Die Erde war ständig gut durchfeuchtet, so daß genügender Kontakt 
vorhanden war. Ein einwandfrei nachweisbarer Einfluß der Isolation, 
wie er früher von STOPPEL beobachtet, von CREMER aber bestritten 
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wurde, war bei den beobachteten Pflanzen nicht zu erkennen, scheint 
jedoch bei einem später von anderer Seite ebenfalls in Hamburg ange- 
stellten Versuche eingetreten zu sein. Diese Frage bedarf noch einer 

endgültigen Lösung. 
Eine deutliche Wirkung war dagegen erkennbar, wenn die Ver- 
suchspflanzen, die innerhalb eines feinmaschigen Drahtnetzes standen, 
geerdet wurden (Abb. 2) 


me À x = Der Faradaykäfig be- 
/ stand aus einem Zink- 

[ blech von etwa 40 cm 

A—}4 Durchmesser, einem Zy- 

_ \) lindermantel aus fein- 
maschigem, verzinkten 

Drahtgeflecht und drei 


Abb. 2. Versuch vom 14.—17. VI. 26. Pflanze im Käfg auf einzelnen Metallschei- 
pars. a oe RE Ponte) on ben, die den Käfig oben 
Für Abb. ou Po dr am gilt: Steigen = | bis auf eine kleine, zur 
Mittag, die ohne Datum Mitternacht. Die Förderung der Durchführung des Ko- 

> RE konfadens nôtige Off- 
nung verschlossen. Derselbe Käfig war früher von Sroppez bei ihren 
Versuchen verwendet worden. Innerhalb des Käfigs befand sich die 
Versuchspflanze isoliert auf einer von paraffinierten Korken getragenen 
Glasplatte. Der Versuch wurde in gleicher Anordnung dreimal wieder- 
holt (Juni 1926). Nachdem der Topf durch einen hineingesteckten 
Draht mit dem geerdeten Gitter metallisch verbunden war, zeigten sich 

UnregelmaBigkeiten. Die 
beiden Nebenmaxima tra- 
ten stärker hervor, und im 
Laufe der nächsten Tage 
rollte sich das Blatt ein. 
Der Hauptnerv des Blattes 
tritt dann stark hervor; 
seine Zellen sind infolge 
gesteigerten Innendruckes 
vergrößert, und die Volu- 
menzunahme führt dazu, 
daß sich der Nerv in Windungen heraushebt (Abb. 3). Infolgedessen 
wird das Blatt stark nach unten gebogen. Der Vorgang erfolgt zu schnell, 
als daß es sich um eine Wachstumshemmung der Blattunterseite han- 
deln könnte. Parallel gehende Versuche, bei denen die Pflanze nicht 
mit dem Gitter verbunden war, zeitigten eine derartige Störung nicht. 
Die abweichenden Ergebnisse von SToPPEL (28, S.646) müssen ihre Ur- 
sache in den besonderen Versuchsbedingungen gehabt haben. CREMER 








Abb. 3. 
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hat nur mit Pflanzen gearbeitet, die innerhalb des geerdeten Gitters 
isoliert waren, und erhielt dieselben Ergebnisse wie ich. 

Versuche, die einen EinfluB künstlicher elektrischer Felder zeigen 
sollten, wurden s0 angestellt, daB die vom Erdboden isolierte Pflanze 
mit dem einen Pol der elektrischen Lichtleitung verbunden wurde, 
während der andere Pol mit einem über der Pflanze aufgehängten 
Bleche von 50 em Durchmesser in Verbindung stand. Leider konnte 
diese hängende Elektrode aus technischen Gründen der Pflanze nur bis 
auf 40 cm genähert werden. Bei zwei Versuchen wurden auch die Pole 
nach 1 bzw. 2 Tagen vertauscht. . Eine Wirkung des elektrischen Feldes 
auf die Bewegungstätigkeit der Pflanze schien vorhanden zu sein, war 
aber nicht einwandfrei nachweisbar. Bei Anwendung von stärkeren 
Feldern, die womöglich kontinuierlich zu verändern wären, wäre eine 
deutliche Reaktion höchstwahrscheinlich nachweisbar. Die von STOPPEL 
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Abb.4. Versuch vom 17.- 28. VII. 26 (angestellt von LUTHER und HEIM). Vom 17.—21. VIL. be- 

fand sich die Pflanze isoliert aufgestellt in einem + geladenen Gitter; vom 21. VII. 32 an war das 

Gitter — 400 Volt geladen. Vergrößerung der Ausschläge vom Abend des 19.—21. VII. infolge 
Berührung des Gitters. 


früher angestellten Versuche, bei denen die Pflanzen in einem geladenen 
Faradaykäfig isoliert standen, wurden von den Herren LuTHER und 
Hem ebenfalls im Institut für allgemeine Botanik nach Abschluß 
meiner Untersuchungen etwas abgeändert wiederholt. Das Ergebnis 
(Abb. 4) ist mir freundlicherweise zur Verfügung gestellt worden. Die 
Anordnung war derart, daß eine Trockenbatterie von etwa 400 Volt 
als Spannungsquelle benutzt wurde; die beiden Pole waren mit zwei 
isoliert aufgestellten Gitterkäfigen verbunden, in denen sich die aber- 
mals isoliert aufgestellten Versuchspfianzen befanden. Dadurch wollte 
man sich unabhängig von etwaigen Schwankungen machen, denen die 
Lichtleitung infolge ihrer Erdung ausgesetzt ist. Zunächst war die 
Bewegung schwach, nahm aber am 3. Tage erheblich zu, wahrschein- 
lich, weil am Abend vorher das unbenutzte Primärblatt der Pflanze 
sich so weit senkte, daß es das Gitter innen berührte. Am nächsten 
Vormittag wurde dies bei der Kontrolle bemerkt und das Blatt ab- 
genommen. Ich nehme an, daß infolge der leitenden Verbindung des 
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mit der Pflanze eine nastische Bewegung eintrat, was 
aus früheren Versuchen von STOPPEL zu folgern ist. Nach dem Pol- 
wechsel, also bei negativ geladenem Gitter, nahm die Bewegung der 
Pflanze ab. Bei der zweiten Pflanze, die gleich zu Anfang im negativ 
geladenen Gitter stand, wurde die Bewegung schon von Anfang an 
gehemmt. Dieses Ergebnis stimmt also mit dem früher von STOPPEL 
gewonnenen überein. 

Die Versuche im geladenen Faradaykäfig lassen mithin einwandfrei 
erkennen, daß die tagesperiodischen Bewegungen elektrisch beeinfluß- 
bar sind. Dieser Annahme widersprechen auch nicht die Ergebnisse 
von Versuchen CREMERS, aus denen hervorgeht, daß die tagesperio- 
dischen Bewegungen aussetzen, sobald die Bohnenpflanzen in ein Salz- 
bergwerk gebracht wurden. Er schließt freilich daraus, daß der aus- 
lösende Faktor nicht elektrischer Natur sein könne. Das ist damit 
meiner Ansicht nach aber noch nicht bewiesen. Vielmehr kann man 
die starken und gut leitenden, dabei den Versuchsort völlig umgebenden 
Salzmassen als einen Faradaykäfig auffassen, welcher die Pflanze gegen 
den Einfluß des Faktors X schützt. Es ist dabei gleichgültig, ob der 
Faktor X seinen Ursprung in dem die Erde umgebenden Luftraum (wie 
CREMER annimmt) oder in der Erde selbst hat. Wenn diese Annahme 
richtig sein sollte, so müßte auch in einem zwar nicht von Steinsalz, 
sondern von einer anderen gut leitenden Substanz umgebenen Raum 
unterhalb der Erdoberfläche der tagesperiodische Rhythmus gestört 
werden oder verschwinden. Da ein Bergwerk in der Nähe Hamburgs 
nicht zur Verfügung stand, benutzte ich geeignete Räume im Elbtunnel 
und in dessen Zugangsschacht. Herr Oberbaudirektor Dr. Lupwic 
WENDEMUTH, an den ich mich mit der Bitte wandte, den Tunnel für 
Versuche benutzen zu dürfen, 
gab freundlicherweise die Er- 
laubnis und zeigte das weitest- 
gehende Entgegenkommen. 
Ihm wie auch Herrn Ober- 
sekretär MoHR und dem Tun- 
nelpersonal, das mir mit Rat 
und Tat bei den mühevollen 
Versuchen zur Seite stand, 
möchte ich hier meinen besten 
Dank aussprechen. 

i wae 2 > Der Elbtunnel (siehe Abb. 
Ab. 6 Serene Grint durch ein Kohr 5), welcher die links von der 
£ Elbe liegenden großen In- 
dustriegebiete mit der Stadt verbindet, besteht aus zwei dicht neben- 
einander liegenden Eisenröhren von je 6m Durchmesser, die aber bis 
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auf 4,5 m inneren Durchmesser ausgemauert sind. An beiden Enden 
des Tunnels befinden sich senkrechte Einfahrtschächte, in denen Auf- 
züge die Verbindung mit den 24 m unter der Oberfläche gelegenen 
Eingängen herstellen. Es wurden Versuche am Grunde eines Schachtes, 
in einem Senkbassin in der Mitte des Tunnels und geotropische Ver- 
suche in einem der seitlichen Kabelkästen gemacht. Leider konnten 








Abb. 6. Versuch vom 21.—25. VI. 26. Ltiolierte Ptlanze im ‘Tunnel hacht des Elb- 
tunnels, isoliert vom Behälter. Doppelte Kurve = Verkehrszeit im Elbtunnel. 





wegen der Schwierigkeiten der Aufstellung und der dadurch ver- 
ursachten Verkehrsstörungen im Tunnel bis jetzt nur wenige Ver- 
suche gemacht werden. Die Ergebnisse waren indes so eindeutig, daß 
ihnen dennoch ein Beweiswert zukommt. Die Bohnen wurden im 
Institut zunächst bis zur geeigneten Größe herangezogen und dann 
unter lichtdichtem Verschluß vorsichtig zum Versuchsort gebracht. 





Abb.7. Versuch vom 21.—25. VI. 26. Etiolierte Pflanze im Zugangsschacht des Elbtunnels, 
verbunden mit dem Metallbehälter. Doppelte Kurve = Verkehrszeit im Tunnel. 


Abb. 6 und 7 sind von zwei Pflanzen geschrieben, die am Grunde 
des Einfahrtschachtes in 24 m Tiefe in einem großen Blechbehälter 
geschützt unter der eisernen Treppe aufgestellt waren. Der Behälter 
war oben offen und nur mit Pappe lichtdicht zugedeckt. Er enthielt 
das Kymographion, zwei Versuchspflanzen sowie ein Temperatur und 
Feuchtigkeit registrierendes Instrument. Der Topf der Pflanze 6 
war isoliert vom Behälter, derjenige der Pflanze 7 leitend mit dem 
Metall verbunden. Temperatur und Feuchtigkeitsgehalt der Luft waren 
ohne große Schwankungen. Beide Kurven lassen starke Störungen der 
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normalen Bewegung insofern erkennen, als die Senkungsmaxima sich 
verschieben und die Nebenmaxima — besonders bei 7 — stärker her- 
vortreten. Leider vollte sich die Pflanze 7 schon beim Versuch, 6 
bald nach dem Rücktransport in den Kellerraum des Instituts ein, so 
daß eine Fortsetzung der Beobachtung an diesen Pflanzen unterbleiben 

mußte. 
Obwohl nun der Aufstellungsort im Schacht schon stark durch 
leitende Metallmassen abgeschirmt war, wie es bei einem gemauerten 
Kellerraum nicht der Fall ist, 


/ ai ‘ 4 / so war er doch noch nicht 
Bo völlig mit Metall, also einem 

A [ guten Leiter umgeben, wie 
H i das bei dem zweiten Auf- 

De stellungsort — einem Senk- 
bassin in der Mitte des einen 
Tunnels — der Fall war. 


Abb. 8. Versuch vom 28. VI.—1.VIL.26. Etiolierte Pflanze Leider konnten die Appa- 
im Senkbassin des Elbtunnels; doppelte Kurve = Ver- rate nicht längere Zeit dort 


age verbleiben und der Versuch 
nicht öfter wiederholt werden, da die Gefahr bestand, daß sich der 
Blechbehälter mit von oben eindringendem Wasser füllte (Abb. 5). 
Die Temperatur im Senkbassin betrug während der Versuchsdauer 
nur 9°C; die Luftfeuchtigkeit war konstant hoch. Von den eingesetzten, 
mit dem Kymographion verbundenen Pflanzen war die eine schon 
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Abb. 9. Versuch vom 1.—6. VII. 26. Pflanze aus dem Senkbassin des Elbtunnels im Keller 
des Instituts für allgemeine Botanik; am 2. VII. mittags setzte die Bewegung des Kymographions 
aus; die Stérung wurde am Vormittage des 3. VII. behoben. 











beim SchlieBen des Bassins umgefallen, so daB beim Offnen nach 3 Tagen 
nur eine Kurve (Abb. 8) vorgefunden wurde. Aus dieser ersieht man, 
daß das Senkungsmaximum sich nach dem vorhergehenden Tag hin ver- 
schoben und am letzten Tage den extremsten Fall erreicht hat. Der Ver- 
lauf der Kurve erscheint dann dem nörmalen gegenüber umgekehrt. Die 
im Kellerraum des Instituts registrierte Fortsetzung der Kurve (Abb. 9) 
der Pflanze läßt darauf schließen, daß bei einem weiteren Verbleiben 
im Tunnel die periodische Bewegung ausgeblieben wäre, weil im Laufe 
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des 1. Tages fast keine Bewegung ausgeführt wurde. Leider versagte 
zwischen dem 2. und 3. Juli der Registrierapparat. Es ist jedoch aus 
der Kurve zu ersehen, daB die Bewegungen des Blattes dann wieder 
zustande kamen, scheinbar sogar wie in den folgenden Tagen nachts 
(3. bis 6. Juli) zu der normalen Zeit. 

Zunächst erschien es mir auffällig, daB die Pflanzen trotz der nie- 
deren Temperatur im Schacht und Tunnel noch so stark aktiv blieben. 
Der Temperaturwechsel beim Überführen der Pflanzen aus dem Institut 
in den Tunnel kann jedenfalls hierfiir nicht in Betracht kommen. Im 
Gegenteil, man sollte meinen, daB die niedrigeren Temperaturen der 
Räume unter Tage die Bewegungen abschwächen wiirden. Wie wir 
sehen, ist das nicht der Fall. Auch hat SroPpez in Island bei ähnlich 
niedrigen Temperaturen keine Sistierung der Bewegungen feststellen 
können. Es ist nur eine andere Gleichgewichtslage von den Blättern 
eingenommen worden. Eine Betrachtung der Originalkurve zeigt, daB 
in den Verkehrszeiten des Tunnels durch die dauernde Erschiitterung 
der Zeiger in beständiger Unruhe war, was aber in der Kopie nicht 
wiedergegeben werden konnte. Die Zeiten des Verkehrs sind hier durch 
eine Doppelkurve gekennzeichnet. Ich halte es nicht fiir ausgeschlossen, 
daß die beständigen Erschütterungen in den Verkehrszeiten die Beweg- 
lichkeit der Gelenke verstärkt haben. 

Dieser Gedanke findet vielleicht eine Stütze in geotropischen Ver- 
suchen, die gleichzeitig ausgeführt wurden. Im Senkbassin wie im 
Kabelkasten der Seitenwand (Abb. 5) befanden sich zwei kleine Käst- 
chen mit je 20 etiolierten Keimlingen von Hordeum und ein Kasten mit 
Lupinenkeimlingen. (Für ein Kymographion war der Platz im Kabel- 
kasten leider zu eng.) Die 
Erschütterungen waren im 
Senkbassin, das sich unter 
der Fahrstraße befand, er- 
heblich größer als im Kabel- 
kasten der Seitenwand. Wie 
die sofort nach der Heraus- 
nahme hergestellten Schat- 7 
en re ern 7 roue ae Keimling von Lupinus. 


bassin eine starkere geotro- Abb. 10. Geotropische Versuche im Elbtunnel. Ausge- 


i ji _ zogene Linie: Versuch im Senkbassin. Gestrichelte Linie: 
pische Reaktion stattgefun ge ee 








den. Auch waren Sprosse 
sowohl wie Wurzeln dieser Pflanzen etwas länger und kräftiger als bei 
den im Kabelkasten aufgestellten. 

Nach den Ergebnissen von BROUWER mit isolierten Gelenken von 
Canavalia war es wünschenswert, festzustellen, ob auch die Bewegungen 
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bei Phaseolus unabhängig sind von der Transpiration der Blattspreite. 
Es wurde bei diesen Versuchen nach der Methode BrouweErs verfahren, 
d.h. also, die Spreite — abgesehen vom Mittelnerv — entfernt oder auch 
dieser stark verkürzt und durch eine hineingesteckte Glaskapillare für 
den Registrierfaden entsprechend verlängert. Bei je einem dieser Ver- 
suche war das Blatt nicht von der Pflanze getrennt worden. Bei je zwei 
weiteren Versuchen wurde der Blattstiel etwa 3 cm unterhalb des Ge- 
lenkes abgeschnitten und in einem mit Wasser gefüllten Röhrchen be- 
festigt. Die Versuche wurden im Juni/Juli 1926 im Keller des Bota- 
nischken Instituts mit isolierten Pflanzen ausgeführt. Erstaunlicherweise 
zeigte sich in allen Fällen trotz der Verwundung keine Störung der Be- 
wegungen (Abb. 11), im Gegenteil war ihr Verlauf meist ruhiger und 
gleichmäßiger als bei Versuchen mit Spreite. Wir ersehen hieraus, daß 
der Transpirationsstrom für die tagesperiodischen er nicht 


AA 
CAL 


Abb. 11. Versuch vom 28.VI.—2.VII. 26; Primärblatt lenk einer etiolierten Pflanze ohne 
Spreite mit einer der Mittelnervlänge entsprechenden nr zum Befestigen des Kokonfadens. 
bedingend ist, ferner, daB das Gelenk hauptsächlich oder ausschlieBlich 
auf den Faktor X anspricht. Dem entspricht auch, daß der Stärkegehalt 
des Gelenkes in einer gewissen Beziehung zur Nyktinastie steht. 

Die nyktinastischen Bewegungen von Phaseolus multiflorus charakteri- 
sieren sich also auf Grund der Ergebnisse dieser Arbeit folgendermaßen : 

Die oben unter Punkt 1—5 und 9 aufgeführten Kennzeichen ließen 
sich bestätigen. 

Punkt 11, die Frage nach der Reaktionsfähigkeit eines isolierten 
Gelenkes wurde für Phaseolus untersucht und bestätigt. 

Punkt 6, 7, 8 und 10 wurden nicht nachgeprüft. 

Die tagesperiodischen Bewegungen wurden also verursacht durch 
eine: Außenfaktor, dem gegenüber das Gelenk besonders empfindlich 
ist, und dessen Einwirkung durch eine Umhüllung der Versuchspflanze 
mit elektrisch gut leitendem Material gestört wird. Der Faktor ist also 
wahrscheinlich elektrischer Natur. 











II. Teil. Elektronastische Versuche. 


Bei elektrophysiologischen Versuchen können wir wohl Art und 
Größe des elektrischen Reizes messen, die inneren Vorgänge bei der 
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hierauf erfolgenden Reaktion, ja sogar viele äußerlich sichtbare Er- 
scheinungen entziehen sich jedoch noch vielfach in qualitativer wie in 
quantitativer Hinsicht unserer Kenntnis. Die bei derartigen Versuchen 
gemachten Beobachtungen erlauben aber, allerlei Rückschlüsse zu ziehen 
auf den Aufbau der Zelle und ihre mannigfaltigen Funktionen. Wie 
wichtig eine Kenntnis der elektrischen Vorgänge innerhalb der Zellen 
und von Zelle zu Zelle ist, geht ja daraus hervor, welche Rolle beispiels- 
weise die Theorie der elektrischen Dissoziation in der Chemie spielt, 
und die Lebensvorgänge insbesondere der Pflanzen sind ja hauptsäch- 
lich chemischer Natur. Neben dem Plasma und der Kernsubstanz ent- 
hält fast jede Zelle wässerige Zellsäfte, die je nach Art und Lage der 
Zelle im Organismus Stoffe der verschiedensten Art gelöst oder als feste 
Einschlüsse enthalten. Nun treten im Leben der Pflanzen nach- und 
nebeneinander chemische und chemisch-physikalische Vorgänge der 
mannigfaltigsten Art auf, die Konzentrationsänderungen der Lösungen 
in der Zelle und Konzentrationsunterschiede vom Plasma und Kern 
zum Zellsaft und zwischen Zellinhalt und Zellwandung zur Folge haben. 
Ferner befinden sich die Lösungen in der Zelle wohl stets im mehr oder 
weniger dissoziierten Zustande, d.h. also, daß ein Zerfall in Ionen mit 
verschiedenen elektrischen Ladungen erfolgt ist. Durch den Einfluß 
der äußeren und inneren Faktoren wird gleichzeitig eine ständige weitere 
Störung des chemischen Gleichgewichtes bewirkt, womit eine Störung 
des elektrischen Gleichgewichtes Hand in Hand geht; es treten also 
innerhalb der Zelle, ferner von Zelle zu Zelle und schließlich zwischen 
Zellorganismus und Außenwelt elektrische Potentialdifferenzen und 
damit natürlich auch Ströme auf, welche einen Ausgleich zu schaffen 
versuchen. Schließlich beruhen alle vitalen Vorgänge auf Gleich- 
gewichtsstörungen und Ausgleichbestrebungen; Gleichgewicht bedeutet 
eben Stillstand der Lebensvorgänge. Daß im Mechanismus des Pflanzen- 
lebens elektrische Vorgänge vielfach vorkommen, ist durch die Arbeiten 
von Bose, DuBois REYMOND, BEUTNER, CHOLODNY, STERN und anderen 
nachgewiesen worden. 

Elektrophysiologische Untersuchungen können nach zwei Richtungen 
hin erfolgen: 

1. indem man an irgendwelchen Punkten des Organismus Elektroden 
anlegt, elektrische Ströme verschiedener Art und Intensität durch den 
eingeschalteten Zellenverband sendet und die dabei auftretenden Än- 
derungen äußerlicher (Bewegungen) und innerer Natur (chemische Zu- 
standsänderung, Leitfähigkeit u.a. m.) unter den verschiedensten Be- 
dingungen beobachtet; 

2. durch Messung der unter verschiedenen Bedingungen zwischen 
zwei bestimmten Punkten des Zellverbandes auftretenden Potential- 
differenzen. Durch Anlegen von (unpolarisierbaren) Elektroden wird 
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dabei der Strom vom Organismus ab- und einem empfindlichen Gal- 
vanometer zugeleitet. Die Benutzung unpolarisierbarer Elektroden, wie 
sie in verschiedenen Formen schon angegeben worden sind, ist besonders 
deshalb zweckmäßig, weil das Elektrodenmaterial wohl nie völlig gleich 
sein wird, und die an zwei verschiedenen Stellen angebrachten Elek- 
troden wohl stets mit Elektrolyten verschiedener Zusammensetzung in 
Berührung kommen. Hieraus resultieren Polarisationsströme, die das 
wahre Bild des elektrischen Vorganges verschleiern können. — Dieser 
Methode haftet besonders der Fehler an, daß durch die Stromentnahme 
der elektrische Zustand der Versuchspflanze derartig verändert wird, 
daß die gemessenen Potentialdifferenzen mit den wahren nicht mehr 
übereinstimmen. Dieser Fehler wird vermieden durch Potentialmes- 
sungen ohne Stromentnahme. Außer empfindlichen Elektrometern 
stehen hierzu in heutiger Zeit die Elektronenröhren in Anordnungen 
verschiedener Art zur Verfügung. Sie sind bis jetzt in der Pflanzen- 
physiologie wohl noch nicht hierzu verwandt worden. Eine Schaltung 
mehrerer Röhren hintereinander läßt dabei eine beträchtliche Ver- 
größerung der mit dem Eingangsrohr gemessenen E.M.K.-Änderungen 
zu. Für die Benutzung des Röhrenvoltmeters in der Elektrophysiologie 
spricht auch der praktisch trägheitslose Arbeitsvorgang in den Elek- 
tronenröhren bei hoher Empfindlichkeit. 

Bei den folgenden Versuchen handelt es sich um Untersuchungen 
der unter 1. genannten Art. Ehe ich auf diese aber eingehe, möchte ich 
in groben Umrissen ein Bild von der vermutlichen Einwirkung elek- 
trischer Felder auf die lebende Zelle skizzieren, das auf Vollständigkeit 
natürlich keinen Anspruch erheben kann. 

Bei Einbringen von Zellen oder Zellverbänden in eine elektrische 
Strombahn — also ein elektrisches Feld — findet sofort infolge elektro- 
statischer Anziehung eine polar differenzierte Trennung der dissoziierten 
Lösungsbestandteile statt und zwar in Richtung der Pole des künst- 
lichen Feldes. Die unter diesem Einfluß erfolgende Ionenwanderung 
hängt in ihrer Intensität ab von der Größe der Dissoziierung, der Größe 
der Ionenladungen und von der Mächtigkeit des elektrischen Feldes bei 
sonst gleichen Außenfaktoren. Eine solche Verschiebung von chemisch- 
physikalischen Elementareinheiten führt aber zwangsläufig zu verän- 
derten chemischen und physikalischen Verhältnissen innerhalb des 
Organismus; innere und äußerlich sichtbare Reaktionen, oft scheinbar 
eindeutiger Form, sind die Folge. Trotzdem muß man sich hüten, 
hieraus zu weitgehende Rückschlüsse auf die Vorgänge in ihrer Ge- 
samtheit zu ziehen. 

Die elektronastischen Bewegungen von Gelenken beruhen wahrschein- 
lich auf einer Durchlässigkeitserhöhung der Zellmembranen. Daß unter 
dem Einfluß eineselektrischen Stromes Zellen durchlässiger werden, dafür 
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sind von verschiedenen Seiten Belege beigebracht worden. Kôüvessy (15) 
z.B. stellte durch Leitfähigkeitsmessungen von destilliortem Wasser 
mit darin keimenden Weizenkörnern fest, daß nach Einschalten eines 
elektrischen Stromes der Widerstand der Lösung abnahm, was auf eine 
Exosmose von Stoffen aus den Keimlingen infolge der Durchströmung 
zurückzuführen war. Es mußte also eine Zunahme der Durchlässigkeit 
der Zellmembranen eingetreten sein. Eine andere eigenartige Methode 
zum Nachweis der erhöhten Durchlässigkeit infolge elektrischen Ein- 
flusses wurde von Bose (4) angewandt; ein gelenkloses Stengelstück von 
Mimosa befand sich mit dem einen Ende in einer sehr stark verdünnten 
Silbernitratlösung, während das freie Ende elektrisch gereizt wurde. 
Nach einer der Reizleitungsgeschwindigkeit entsprechenden Zeit wurden 
an der untergetauchten Schnittfläche des Stengels infolge Austritt von 
Zellsäften unlösliche Silbersalze ausgefällt. Kokersu (14) schließlich 
folgert aus der schwerer eintretenden Plasmolyse von Zellen (Schnitte 
der Blattunterseite von Rhoeo discolor), die sofort nach der elektrischen 
Reizung in eine plasmolysierende Flüssigkeit gebracht waren, ebenfalls 
auf erhöhte Membrandurchlässigkeit. Es setzte nämlich bei ungereizten 
Zellen oder bei gereizten, aber danach erst längere Zeit gewässerten 
Zellen die Plasmolyse bedeutend schneller ein als bei den gereizten un- 
gewässerten Zellen. Auch die Widerstandsmessungen von EBBECKE (10) 
an Pflanzenteilen, nachdem sie von dem elektrischen Strom durchflossen 
waren, sprechen für einen derartigen Einfluß des Stromes. EBBECKE 
stellte außerdem noch fest, daß der Widerstand durchströmter Pflanzen- 
gewebe für Gleichstrom stärker herabgesetzt wird als für Wechselstrom. 
Hiernach kann an einer Durchlässigkeitsänderung der Zellen als Wirkung 
elektrischer Ströme kaum mehr gezweifelt werden. Beruht nun der 
Bewegungsmechanismus von Organen auf Turgorschwankungen ge- 
wisser Zellgruppen, so müssen infolge elektrischer Ströme Bewegungen 
eintreten. Die Zellen der Gelenke sind ohnehin reicher an Wasser als 
die übrigen Zellen des Stengels. Der Dissoziationsgrad in diesen Zellen 
muß daher höher sein und damit ihre elektrische Leitfähigkeit. Die 
Gelenke dürften infolgedessen besonders empfindlich sein gegenüber 
elektrischen Strömen. 

An mehreren hochempfindlichen, meist tropischen Pflanzen (Mimosa 
pudica, Desmodium gyrans, Neptunia oleracea u. a.) sind elektronastische 
Erscheinungen schon zur Genüge beobachtet worden. Die erstenVersuche 
dieser Art wurden im Jahre 1809 von J. W. Rirrer (Denkschrift der 
Münchner Akad. d. Wiss. 1809/10, S.245) angestellt. Als Versuchs- 
objekt diente Mimosa pudica. Polarisierbare Elektroden führten der 
Pflanze den Reizstrom zu. Eine einfache Elektrisiermaschine und mittels 
(dieser aufgeladene Leidener Flaschen lieferten den Strom. Fortgesetzt 
und außerordentlich erweitert wurden die Untersuchungen in dieser 
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Richtung von Bose, der hierfür auBer Mimosa auch noch Desmodium, 
Biophytum, Neptunia und Averrhoa als Versuchsobjekte benutzte. In 
dem im Literaturverzeichnis unter Nr. 4 angeführten Werk von Bose 
ist hierüber ein reichhaltiges Beobachtungsmaterial zusammengetragen. 
Im Gegensatz zu RITTER, der noch bestimmte Gesetze in Hinsicht der 
Reizwirkung der beiden elektrischen Pole gefunden zu haben glaubte, 
stellte Bose fest, daB in dieser Hinsicht je nach dem Alter des Ver- 
suchsobjektes, dem Zustand der Pflanze, der Jahreszeit und der Stelle 
an der Pflanze, an der sich das Gelenk befindet, weitgehende Unter- 
schiede hinsichtlich der polaren Reaktion vorkommen. Dieses wurde 
durch die Versuchsergebnisse von STERN (27) weiterhin bestätigt. Er 
fand, daß mit dem Alter der Versuchspflanzen (Mimosa) Umstimmungen 
vorkommen. Die Stärke des elektrischen Stromes, mit dem gereizt 
wurde, betrug bei Bose sowie bei STERN entsprechend der höheren 
Reizbarkeit dieser Pflanzen im Vergleich mit Phaseolus etwa 10-® Amp. 
Die hohe Empfindlichkeit des Versuchsobjektes ist natürlich wertvoll, 
kann aber leicht zu Fehlschlüssen führen. In mancher Beziehung ist 
es daher vorteilhafter, wenn die Bewegungen so langsam wie möglich 
verlaufen, da man dann leichter in der Lage ist, eine Veränderung der 
Reaktion zu beobachten. Ich nahm daher als Versuchsobjekt ebenfalls 
Phaseolus multiflorus, dessen Gelenke bedeutend träger reagieren als die 
von Mimosa, Biophytum u.a. Es wurden etiolierte wie grüne Pflanzen 
verwandt. Nach den schon vorliegenden Versuchen an empfindlicheren 
Gelenken der tropischen Pflanzen war auch hier eine elektronastische 
Bewegung von vornherein zu vermuten. 

Zur Ausführung der Versuche benutzte ich die in Abb. 12 dar- 
gestellte Anordnung. Als Stromquelle kam für Gleichstromversuche 
eine in möglichst kleine Spannungsstufen unterteilte Trockenbatterie 
zur Verwendung, oder der nötige Strom wurde unter Einschalten ver- 
änderlicher Widerstände der Lichtleitung entnommen (Potentiometer- 
schaltung). Für die Versuche mit Wechselstrom von 50 Perioden lieferte 
die unterteilte Sekundärseite eines kleinen Transformators die Energie. 
Die Primärseite des Transformators war unter Vorschalten einer Stufen- 
drossel und eines Regulierwiderstandes an eine Phase eines Drehstrom- 
netzes angeschlossen. Die elektromotorische Kraft wurde bei Gleich- 
strom mit einem Spannungsmesser der Deutawerke gemessen, bei 
Wechselstrom mit einem Hitzdrahtinstrument oder bei höheren Span- 
nungen mit einem Elektrometer nach BRAUN. Der Strom i wurde 
mittels eines Nadirgalvanometers (3 x 10-7 Amp. pro Teilstrich Emp- 
findlichkeit) oder mit dem oben schon genannten Spannungsmesser 
gemessen. Letzterer besaß als Galvanometer geschaltet eine Empfind- 
lichkeit von 25 x 10-* Amp. pro Teilstrich. Als Elektroden kam 
0,1 mm starker Platindraht zur Verwendung, der an den betreffenden 
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Stellen in das Pflanzengewebe eingeführt wurde. Ein Vergleich der 
Reaktionen bei Verwendung polarisierbarer Elektroden und unpolarisier- 
barer zeigte keine Vorteile der ersteren. Die Abscheidung von Zer- 
setzungsprodukten an den Platinelektroden störte die zu beobachtenden 
Vorgänge —- scheinbar wenigstens — nicht. Zudem mußte die eine 
Zuführung leicht beweglich und dabei doch stets in gutem Kontakt 
mit der Pflanze sein, welcher Aufgabe der leichte und biegsame Platin- 
draht am besten genügte. Die Reaktionsbewegung des Gelenkes oder 
sonstiger Organe wurde durch einen Kokonfaden auf den kürzeren 
Hebelarm eines 30 cm langen Zeigers übertragen, der mit Stahlspitzen 
in Steine drehbar gelagert war. Das freie Ende des Zeigers spielte vor 
einem in Grade geteilten Kreisbogen. 

Die Versuchsergebnisse habe ich wegen der vielen Vorteile dieser 
Darstellungsart graphisch wiedergegeben. Die für die Kurven benötigten 








Abb. 12. Schema der Versuchsanordnung. 2 = Trockenbatterie mit verschiedenen Spannungs- 
stufen, ]”= Voltmeter, i= Galvanometer, EıE,= Platindrahtelektroden, K = Kokonfaden, 
G = verschiebbares Ausgleichgewicht, 7 = Zeiger. 


Zahlenwerte sind abgesehen von einigen Fällen nicht angeführt. Sie 
lassen sich aus den wiedergegebenen Kurven leicht entnehmen. Für die 
Kurven selbst sei noch gesagt, daß allgemein auf der Abszisse die Zeit 
eingetragen ist. Die ausgezogenen Linien geben den Verlauf der Be- 
wegung und die punktierten Linien die Werte des durchfließenden 
elektrischen Stromes an. 

Zunächst wurde der Einfluß von Gleichstrom auf die Bewegungs- 
tätigkeit der Blätter grüner Bohnenpflanzen untersucht. Die obere 
Elektrode war im Mittelnerv der Blattspreite etwa 2 mm vom Gelenk- 
rand, die zweite Drahtelektrode 2 mm vom unteren Gelenkrand entfernt 
im Blattstiel befestigt. Die angelegte E.M.K. betrug 24 Volt. Die 
Spreite senkte sich sogleich nach dem Einschalten des Stromes. Abb. 13 
und 14 geben ein Bild der Reaktion. Die Form der Stromkurve zeigt, 
daß die Stärke des Stromes in jedem Augenblick dem aktiven Strom 
proportional gestiegen ist, oder mit anderen Worten, der Widerstand 
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von 25¢—4% beruht auf der schon einsetzenden natürlichen Schlafbewegung. 
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Versuch vom 6. VIII. 26 nachmittags. Grüne Pflanze; 


230 


Abb. 13. 
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der Strombahn sich im 
selben Verhältnis ver- 
ringert hat. Es ist also 
bei gleichbleibender 
elektromotorischer 
Kraft eine ständig stei- 
gende Vermehrung des 
Stromtransportesin dem 
eingeschalteten Zellge- 
webe eingetreten, was 
gleichbedeutend ist mit 
einer Erhöhung des Dis- 
soziationsgrades der 
Elektrolyten. Nach dem 
Ausschalten des Stro- 
mes wirkte der Einfluß 
der E.M.K. noch kurze 
Zeit in dem Bewegungs- 
organ nach, um dann 
ziemlich plötzlich auf- 
zuhören. Die Spreite 
befand sich nun in einer 
gesenkten Stellung, die 
dem derzeitigen Turgor- 
wert der Gelenkzellen 
entsprach. In der fol- 
genden Nacht nahm das 
Blatt eine tiefere Schlaf- 
stellung ein als normal 
und war am nächsten 
Tage wieder in gewöhn- 
licher Tagstellung. Die- 
sen Versuch wiederholte 
ich häufig und stets 
mit gleichem Erfolge in 
den Monaten Juli—Sep- 
tember. In demselben 
Zeitraum wurden bei 
gleicher Versuchsanord- 
nung auch etiolierte 
Pflanzen untersucht. 
Abb. 15 ist als Beispiel 
eines dieser Versuche 
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wiedergegeben. Unterhalb des Gelenkes war noch eine Strecke von 4 cm 
des Blattstieles mit eingeschaltet. Um môglichst einen gleichen Aus- 
gangspunkt für sämtliche Kurven zu haben, muBte daher die Spannung 
zur Überwindung des höheren Widerstandes beträchtlich erhöht werden 


Ppasbsbunyuag RS 
+ à > 


(Gleichstrom). 





Abb. 14. Beginn der Kurve von Abb. 13 in vergrößertem MaBstabe nebst Dauer und Größe des elektrischen Reizes 
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(z.B. 70 Volt bei dem Versuch von Abb. 15). Im übrigen war das Reak- 

tionsbild im ganzen dasseibe bei etiolierten wie bei grünen Pflanzen. 
Bei den meisten angestellten Versuchen befand sich die Anode am 

Mittelnerv der Blattspreite und die Kathode am Stengel. Eine Um- 
Planta Bd. 3. 21 
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kehrung der Pole bewirkte keinen Unterschied in der Reaktion der 
Pflanze. Infolgedessen war es wahrscheinlich, daß ein Wechselstrom 
in ähnlicher Weise wie Gleichstrom das Gelenk beeinflussen würde. 
Wie aus der Abb. 16 zu erkennen ist, war das auch in der Tat der Fall. 
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Abb.15. Versuch vom 12. VII. 26. Etiolierte Pflanze, Primärblattspreitengelenk, Elektroden- 
abstand: 5cm; V = 70 Volt (Gleichstrom). 


Leider stand mir kein so hochempfindliches Wechselstrommeßinstrument 
zur Verfügung, um den Gang des Stromes genau überwachen zu können. 
Der angewandte Strom wurde von dem benutzten Hitzdrahtgalvano- 
meter von 0,005 Amp: Empfindlichkeit nicht mehr angezeigt, war also 
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Abb. 16. Versuch vom 10. VIII. 26 vormittags 10; grüne Pflanze, Mittelfiederspreitengelenk ; 
Wechselstrom: 50 Perioden, 60 Volt; i = < 0,005 Amp. 


kleiner. Jedenfalls ist beim Einsetzen des Wechselstromes ebenfalls 
eine Durchlässigkeitsänderung der Gelenkzellen eingetreten, was aus 
der Senkbewegung des Blattes zu folgern ist. Der Verlauf der Kurve 
ist jedoch im Gegensatz zu Abb. 14 geradlinig und ähnelt nicht mehr 
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einer Exponentialkurve wie diese. Der Grad der Durchlässigkeit, der 
durch das Einschalten des Wechselstromes hervorgerufen wird, bleibt 
also für die Dauer des Stromschlusses bestehen, während die Durch- 
lässigkeit bei Gleichstrom in derselben Zeit proportional dem aktiven 
Strom zunimmt. posbsbunyuag 
Bei allen Versuchen an ° 

lebenden aktiven Blattgelen- 
ken setzte bei Verwendung 
von Gleich- wie Wechselstrom 
die Reaktionsbewegung nach 
erfolgtem StromschluB sofort 
ein. Je geringer die Intensi- 
tät des Stromes war, desto 
geringer war auch die An- 
fangsreaktion. Junge Blatt- 
gelenke waren entsprechend 
empfindlicher als ältere. Das 
ergibt sich aus einem Ver- 
gleich der Abb. 15 und 17. 
Bei diesem Versuch (Abb. 17) 
wurde ein älteres Blatt ver- 
wendet, das in den Tagen 
vorher fast keine nykti- 
nastischen Bewegungen ge- 
zeigt hatte. Die Anordnung 
der Elektroden war dieselbe 
wie beim Versuch der Abb. 15. 
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Grüne Pflanze, Mittelfiederspreitengelenk; älteres Blatt, schon tewegungslos; 


= 60 Volt (Gleichstrom). 





Wir sehen, daß die Reaktion mn S 
auf den elektrischen Reiz hin = 
nur gering war. Eine mikro- & Mi 
skopische Untersuchung des 8 
Gelenkes nach dem Versuch “ 5 
ergab, daß die Zellen der a 
Stärkescheide flach gepreßt zu» 
dem Siebteil anlagen und = 
nur sehr wenig Stärke ent- s 2 


hielten (Abb. 18). Ein ganz Ÿ 88 8 
ähnliches Bild zeigte die Dll OL-$2 

Starkescheide, wenn der Strom iiber einen bestimmten Wert anstieg: 
das Gelenk wurde dann meist starr oder sogar abgetötet. In diesem 
Falle war die Stärke der Scheidezellen durch die Stromwärme ver- 
kleistert, so daß der gesamte Zellinhalt die blaue Jodreaktion zeigte. 
Um festzustellen, ob die Stromwärme allein die Durchlässigkeit der 

R 21° 
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Zellen geändert und damit eine Bewegung des Gelenkes herbeigeführt 
habe, stellte ich Versuche in der Weise an, daß ich das Gelenk einem 
Strom langsam steigender Wärme aussetzte. Es wurde durch ein Metall- 
rohr, dessen Öffnung sich dicht 
unterhalb des Gelenkes befand, ein 
warmer Luftstrom zugeführt. Eine 
Bewegung blieb so lange aus, bis 
die Zellen abgetötet waren, worauf 
sich die Spreite natürlich sofort 
senkte. 

Die erwähnten Beobachtungen 
lassen darauf schließen, daß der 
Stärkegehalt der Scheidezellen in Be- 
ziehung steht zur Bewegungsfähig- 
keit des Gelenkes. Ich versuchte aber, unter dem Mikroskop eine Ver- 
änderung des Stärkegehaltes während des Stromdurchganges zu beob- 
achten. Diese Versuche ergaben keine sicheren Resultate, da infolge 
des erforderlichen Objektabstandes von der Linse nur Trockensysteme 
mittlerer Vergrößerung verwendet werden konnten. An die Enden eines 
nicht zu dünnen Längsschnittes von einem Gelenk wurden Platin-Blech- 
elektroden oder unpolarisierbare Elektroden gelegt. Nur bei der An- 
ordnung mit Metallelektroden beobachtete ich an deren Rändern eine 
Gasentwicklung. War nicht zu viel Wasser neben oder unter dem 
Schnitte vorhanden, so trat diese Reaktion hauptsächlich an den Elek- 
trodenkanten auf, die der morphologischen Unterseite des Gelenkes 
anlagen. Dies läßt darauf schließen, daß die Unterseite des Gelenkes 
vom Strome bevorzugt wird (Abb. 19). 

Um festzustellen, wieweit die Reaktionen in der lebendigen Zelle für 
die beobachteten Erscheinungen verantwortlich zu machen sind, unter- 
suchte ich den Einfluß von Strömen auch auf fixierte und narkotisierte 
Gelenke. Die Kurve von Abb. 20 ist das Ergebnis eines Versuches, beidem 

: _ ein mit Alkohol fixiertes, darauf 
1 erry ——_f etwa 5 Minuten gewässertes Gelenk 
\ J verwandt wurde. Die Spreite senkte 
sich in geringem Maße, und es war 
auch ein schwacher Stromanstieg 
zu beobachten. Wir müssen an- 
nehmen, daß der Stromtransport 
nur sehr gering sein konnte, weil 
der Inhalt der Zellen durch das 
Fixieren geronnen war. Es mußte also eine höhere Spannung angelegt 
werden als bei einem Versuch mit lebendem Material. Sie betrug in 
diesem Falle 65 Volt. Der Stärkegehalt der Scheidezellen war normal 
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Abb. 19. 
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Bei den Versuchen der Abb. 21 und 22 wurden die Pflanzen mit 
Ather narkotisiert. Die Einwirkungsdauer des Narkotikums dosierte 
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Abb. 20, Versuch vom 30. VI. 26 nachmittags 3%; etiolierte Pflanze, Primärblatt it lenk 
in Alkohol fixiert und 5 Minuten gewässert. V = 65 Volt (Gleichstrom). 
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Abb. 21. Versuch vom 3. IX. 26 vormittags 110; grüne Pflanze, Primärblattsp g 5 
V = 30 Volt (Gleichstrom). aa’ von Primärblatt 1 ohne Narkose; bb’ von Primärblatt 2 nach 
einer Einwirkung von Ather auf die Pflanze (25 Minuten Dauer). 





ich auf Grund der Erfahrungen von TRUMPF und anderen. Die Ver- 
suchspflanzen wurden in einen Glasbehälter von 8 Liter Inhalt gebracht, 
der oben durch Glasplatten bis auf eine zur Durchführung des Kokon- 
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fadens nötige Öffnung geschlossen war. In dem Behälter lag ein mit 
Äther getränkter Wattebausch. Eine größere Temperaturzunahme 
innerhalb des Behälters trat nicht ein (Luft 23° C, Behälter nach 55 Min. 
22°C). Die so vorbereiteten Gelenke reagierten auf einen elektrischen 
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Abb. 22. Versuch vom 4.IX. 26 nachmittags; grüne Pflanze, 


55 Minuten (cc’), aa' zum Vergleich mit eingetragen. 


Reiz nur schwach. In 
den Abb.21 und 22 sind 
die Kurven eines nicht 
narkotisierten Gelenkes 
aa’ zum Vergleich mit 
eingetragen. Dazu dien- 
te das Gegenblatt der 
Pflanze von 66’. Die 
Pflanze bb’ war 25 Min., 
die Pflanze cc’ 55 Min. 
dem Ätherdampf ausge- 
setzt worden. Da diese 
Pflanzen noch völlig 
turgeszent blieben, so 
schien eine dauernde 
Schädigung infolge der 
Narkose nicht eingetre- 
ten zu sein. Das Blatt 
aa’ stammte nicht von 
der Pflanze cc’, daher 
ist ein Vergleich dieser 
beiden Kurven nur be- 
dingt zulässig. Vor dem 
Versuch waren die Ge- 
lenke von a sowohl wie 
die von c in gleicher 
Weise aktiv gewesen. 
Nach dem Versuche er- 
holte sich 5 bald, wäh- 
rend c noch nach 2 Ta- 
gen starr war. 

Eine Stütze für die 
Annahme, daß vorwie- 
gend die Unterseite des 
Gelenkes für die elektro- 


nastischen Bewegungen in Betracht kommt, ist darin zu sehen, daß 
nur an der Unterseite die unter dem Rindenparenchym liegenden 
Parenchymzellen beim Durchgang des elektrischen Stromes infolge der 


an der Anode entstehenden Säure sich röten (Abb. 23). Ebenso waren 
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auch nur die Interzellularen der Unterseite mit Flüssigkeit gefüllt. Daß 
bei Phaseolus wenigstens hauptsächlich die Gelenkunterseite beeinfluBt 
wird, dafür spricht auch die Abb. 24. Eine ganze etiolierte Pflanze von 
Phaseolus wurde invers aufgestellt, dann wie bei den übrigen Versuchen 
elektrisch gereizt; nach Ablauf einer Zeit, in der die entsprechende 
Reaktion genügend zu erkennen war, wurde die Pflanze um 180° ge- 
dreht (Normalstellung) und weiter beobachtet. Die Bewegungsrichtung 
unter dem Einfluß des Stromes erfolgte im selben Sinne in bezug auf 
die Pflanze bei inverser wie bei normaler Stellung. Der Ausschlag war 
jedoch nur gering. Ohne den elektrischen Reiz wäre die Bewegung der 
Spreite — wie STOPPEL gezeigt hat — nach dem Umkehren in ent- 
gegengesetztem Sinne verlaufen. Der elektrische Reiz hat also die 
morphologische Gelenkunterseite derart beeinflußt, daß eine Hebe- 
bewegung mit Bezug zur Erde eintrat. Nach Umkehr in die normale 





Abb. 23. Längsschnitt (a) und Teilquerschnitt (b) durch ein elektrisch stark beanspruchtes 
Spreitengelenk von Phaseolus. Die gerötete Zellschicht ist gestrichelt. E= Epidermis, P= 
Parenchymgewebe, J = Parenchymgewebe mit großen Interzellularen. 


Stellung ging die Bewegung äußerst rasch vor sich bei mittlerer Reiz- 
stärke. BRENNER gibt auch für Oxalis an, daß durch einen elektrischen 
Reiz, der eine Reaktion überhaupt auslöste, die untere Gelenkhälfte stets 
bis zum Absterben geschädigt wurde. 

Bei den bisher erwähnten elektronastischen Versuchen wurden Or- 
gane, deren Bewegung auf Turgoränderungen beruht, dem elektrischen 
Reiz unterworfen. Es war nun die Frage, wie sich Organe verhalten 
würden, deren Bewegungen auf verschiedene Wachstumsgeschwindig- 
keiten zurückzuführen sind. Ich untersuchte daher noch das Verhalten 
von Organen mit Nutationsbewegungen nach elektrischer Reizung. 
Blattstiele von Clematis, die auf Berührungsreiz — wenn auch sehr 
träge — sich krümmen, ergaben keine Reaktion bei Gleich- und Wechsel- 
strom. Dagegen war der Einfluß des elektrischen Stromes auf die Sproß- 
ranken von Vitis vinifera sehr kräftig. Dabei zeigte sich in keinem Falle 
eine — jedenfalls keine meßbare — Änderung der Stromstärke. Eine 
Erhöhung des Dissoziationsgrades innerhalb der Zellen ist also offenbar 
nicht eingetreten (Abb. 25). Die Ranken rollten sich von der Spitze her 
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bereits sehr schnell verlaufende Reaktionen. 
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Gleichstrom von 50, 60 und 70 Volt. 


ts 





Abb. 24. Versuch vom 12. VII. 26 vormittags 11%, Etiolierte Pflanze, Primärblatt 


ein (Abb. 26 und 27). 
Ob hier der Strom 
eine Wachstumshem- 
mung auf der einen 

Seite oder eine 
Wachstumsfürderung 
auf der anderen aus- 
gelöst hat, wurde 
nicht näher unter- 
sucht. Die Erschei- 
nung zeigt gewisse 
Ähnlichkeit mit der 
chemonastischen Be- 
wegung der Ranken. 

Vielleicht führten 
also die Zersetzungs- 
produkteandenElek- 
troden die Reaktion 
herbei. Die Verlet- 
zung durch das Ein- 
führen der Elektro- 
den war jedenfalls 
ohne Wirkung, wie 
entsprechende Ver- 
suche ergaben. Die 
Frage nach der reak- 
tionsauslösenden Ur- 
sache bedarf noch 
einer eingehenderen 
Untersuchung. 

Die bisherigen elek- 
tronastischen  Ver- 
suche haben somit er- 
geben: 

1. Werden Gelenke 
von Phaseolus durch 
einen elektrischen 
Strom unterhalb der 

Schädigungsgrenze 
gereizt, so tritt eine 
Bewegung des Ge- 


lenkes ein. Die angewendeten Ströme von 10-5 bis 10 -* Amp. ergaben 
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2. Die Reaktion auf den Reiz tritt sofort in Erscheinung und hilt 
mit der Dauer des Reizes an. 

3. Gelenke mit sehr geringem Gehalt an Starke in der Stärkescheide 
haben eine bedeutend geringere Beweglichkeit als Gelenke mit nor- 
malem Stärkegehalt. 

4. Bei Gleichstrom N i 
steigert sich die Leit- 
fähigkeit des eingeschal- 
teten Organes während 
der Dauer der Reizung. 

Rei Wechselstrom 
scheint sich der einmal 
erreichte Grad der Leit- 
fähigkeit innerhalb der 
untersuchten Stromstär- 
ken zu erhalten. Nur 
im ersteren Falle scheint 
also eine Erhöhung des 
Dissoziationsgrades ein- 
zutreten. 

5. Etiolierte und 
grüne Pflanzen reagie- 
ren in gleicher Weise, 
wenn auch die ersteren 
in schwächerem Maße. 

6. Bei Material, das 
mit Alkohol fixiert ist, 
tritt nur eine äußerst 
schwache Reaktion ein. 

7. Narkotisierte 
Pflanzen reagieren um 
so schwächer, je länger 
dieNarkosegedauerthat. 

8. Die Unterseite des 
Gelenkes wird vom Reiz 
stärker betroffen als 
die Oberseite. Scheinbar ; a” 
bildet daher die Unter- rg ER gg 
seite die Hauptstrombahn für den durchfließenden elektrischen Strom. 
Damit ist über den Ort der Perzeption natürlich noch nichts ausgesagt. 

9. SproBranken von Vitis vinifera kriimmen sich unter dem Ein- 
flusse eines elektrischen Reizes; Blattstiele von Clematis zeigen diese 


Reaktion nicht. 
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V= 8 0 Volt (Gleichstrom). 
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Grüne SproBranke von Vitis vinifera. 
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Abb. 25. Versuch vom 7. VIII. 26. 
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Abb. 26. Versuch am 7. VIII. 26. SproBranke von Vitis Abb. 27. Versuch vom 9. VIII. 26. 


vinifera. Sproßranke von Vitis vinifera. 
Zeit Zeigerstand Wechselstrom: 50 Perioden, 60 Volt, 
#50 10° i = < 0,005 Amp. 
#5 9 Nur durch zwei Stiche entsprechend Zeit  Zeigerstand 
geo 8° den Elektroden - Ansatzstellen gereizt 410 ,5° 
ge 8° 46 25,5° 
90 10,8° 420 {27° 
gis 13,3° 45 29° 
go 15,6° 430 25° 
92 18,5° 45 18° 
930 20° 0,000025 Amp. bei 30 Volt Gleichstrom 
9 23° ? 
9% 27° 
95 33° 
950 37° 





Strom ausgeschaltet, Elektroden entfernt. 





der Nyktinastie und Elektronastie der Pflanzen. 319 


III. Teil. Theoretisches. 

In den vorangehenden Teilen dieser Arbeit wurden die Ergebnisse 
nyktinastischer und elektronastischer Versuche bei Phaseolus multi- 
florus besprochen. Es soll nunmehr die Frage aufgeworfen werden, ob 
eine Beziehung der elektronastischen Vorgänge zu den nyktinastischen 
besteht. Rein äußerlich betrachtet findet sich verschiedenes, was in 
beiden Fällen Gültigkeit hat. Die Reaktionen finden nur in den Ge- 
lenken statt, und zwar infolge der Turgoränderungen der Gelenkzellen. 
Die Gelenkunterseite übernimmt hauptsächlich die Rolle der bewegen- 
den Kraft. Der Gehalt der Gefäßbündelscheide an Stärke ist für die 
Bewegungstätigkeit des Gelenkes, solange diese überhaupt erhalten 
bleibt, von wesentlicher Bedeutung. Diese Übereinstimmungen würden 
an sich nichts darüber besagen, daß die primären Vorgänge bei der 
Elektronastie und Nyktinastie wesensgleich sind. Es ist aber der Nach- 
weis erbracht worden dafür, daß der Faktor X, dessen Schwankungen 
die Schlafbewegungen verursachen, elektrischer Natur ist. Äußerst 
schwache elektrische Reize vergrößern die Reaktion auf den Faktor X 
hin erheblich, und in wirklich vollkommenen Faradaykäfigen werden 
keine tagesperiodischen Bewegungen mehr ausgeführt. Ferner ist die 
Beziehung der elektronastischen und nyktinastischen Reaktionen zur 
Schwerkraft von größter Bedeutung. Die Richtung der Schlafbewegungen 
mit Bezug auf die Pflanze ist abhängig von der Angriffsrichtung der 
Schwerkraft. Bei der Elektronastie wird die Senkbewegung in der 
Normalstellung der Pflanze durch die Massenanziehung gesteigert, bei 
Inversstellung derselben dagegen herabgesetzt. 

Wir wollen nun die Frage untersuchen, ob es möglich ist anzunehmen, 
daß die Nyktinastie als Reaktion auf die Schwankungen eines in der 
Natur stets vorhandenen elektrischen Reizes aufzufassen sei. Die Leit- 
fähigkeit der Atmosphäre kommt hierfür nach den neueren Unter- 
suchungen nicht mehr in Betracht. Wir müssen also zunächst feststellen, 
ob es noch eine andere elektrische Kraft gibt, deren Schwankungen die 
nyktinastischen Bewegungen herbeiführen könnten. 

Auf Grund der bisherigen physikalischen Beobachtungen wird an- 
genommen, daß die Erde eine eigene elektrische Ladung dem umgeben- 
den Raum gegenüber besitzt. Sie wird auf rund 12 x 1018 Volt veran- 
schlagt. Angaben darüber sind zu finden z. B. in GRIMSERHL, „Lehrbuch 
der Physik‘, 5. Ausg. 1923 und in den Büchern von KAHLER (13) sowie 
von V. SCHWEIDLER, „Die atmosphärische Elektrizität‘, Braunschweig 
1909. Infolge dieser Eigenladung umgibt die Erde ein von ihr aus- 
gehendes elektrisches Feld. Es besteht daher ein Potentialgefälle von 
durchschnittlich 300 Volt pro Meter von der Erde zum Raume hin. 
Eine Größenänderung dieses Feldes ist in einer täglichen wie auch einer 
jährlichen Periode festgestellt worden. Die mittlere Größe des Feldes 
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ist im Sommer ungefähr 60 Volt, im Winter etwa 500 Volt; die täglichen 
Schwankungen betragen im Sommer 60 Volt, im Winter 150 Volt (in 
Mitteleuropa). Da wir nun gesehen haben, wie kräftig der pflanzliche 
Organismus auf sehr geringe elektrische Reize hin reagiert, so ist nicht 
einzusehen, warum er nicht auch auf die Schwankungen eines ständig 
vorhandenen elektrischen Feldes reagieren sollte. — Die bei den elektro- 
nastischen Versuchen angewendeten Reize lösten Reaktionen aus, die 
um vieles schneller verliefen als die in der Natur beobachteten. Nehmen 
wir an, daß die Geschwindigkeit der Reaktionen im umgekehrten Ver- 
hältnis steht zu der Reizstärke, so müßten für die natürlichen nykti- 
nastischen Vorgänge elektrische Kräfte maßgebend und wirksam sein, 
die den tatsächlich beobachteten entsprechen. Die Empfindlichkeit 
der Pflanze gegenüber elektrischen Reizen äußert sich auch darin, daß 
die Reaktion sofort nach dem Einsetzen des Reizes beginnt. 

Bringt man einen elektrisch leitenden, in sich abgeschlossenen Körper 
in ein elektrisches Feld, so treten unter dem Einfluß der elektrostatischen 
Kräfte zwei dem elektrischen Felde entsprechende Pole an dem Körper 
auf. Es ist gleichgültig, in welchem Aggregatzustande sich die leitende 
Masse befindet. Bei einem Elektrolyten äußert sich diese Polarisation 
in einer polaren Anordnung der dissoziierten Lösungsbestandteile. 
Dieser Fall muß auch bei den Zellen der Pflanzen im natürlichen elek- 
trischen Felde eintreten. Die Pflanze muß also je nach ihrer Stellung 
im Raume elektrisch polarisiert sein. Auf die Frage, ob außerdem noch 
eine der Zelle eigentümliche Polarisation vorhanden ist, soll hier nicht 
eingegangen werden. 

Man nimmt ziemlich allgemein an, daß es außer der Schwerkraft 
keine überall gegebene in der Richtung der Radien der Erde wirkende 
Kraft gibt. Das ist aber nicht der Fall, denn die Kraftlinien des elek- 
trischen Erdfeldes verlaufen in dieser Richtung. Wenn also die jeweilige 
Richtung der Schlafbewegungen bei Phaseolus von der Angriffsrichtung 
der Schwerkraft abhängen soll, so kann man mit gleichem Rechte sagen, 
daß hierfür auch die Richtung des elektrischen Feldes verantwortlich 
gemacht werden kann. Aus den Versuchsergebnissen von Bose und 
BRAUNER geht hervor, daß eine Lageveränderung eines Pflanzenteiles 
im Raume mit einer polaren Ionenverschiebung innerhalb der Zellen 
verbunden ist und zwar derart, daß der räumlich obere Teil stets nega- 
tiviert wird und entsprechend der untere Teil ein positives Potential 
erhält. Es ist auffällig, daß gerade die Kationen der Erde zu- und die 
Anionen von der Erde wegwandern. Diese Richtung der Ionenwande- 
rung entspricht aber völlig der Richtung des elektrischen Erdfeldes. 
Bose gibt in seiner ,,Comparative Electrophysiology‘ im XXIX. Ka- 
pitel „Geo-Electric-Response“ die Ergebnisse eines derartigen Ver- 
suches an. Er drehte einen Pflanzenstengel um seine Längsachse. 
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Dabei wurden an diametral liegenden Stellen des Pflanzenkörpers Elek- 
troden angelegt. Der zwischen den beiden Elektroden eingeschaltete 
Zellverband wurde also aus der horizontalen Lage in die vertikale über- 
geführt und umgekehrt. Die sich hierbei ergebenden elektrischen 
Potentialänderungen an den Elektroden wurden von einem Galvano- 
meter registriert. Fast dieselbe Methode wendete BRAUNER (5) an. 
Er stellte an lebenden wie auch an toten Zellverbänden von Pflanzen 
eine starke Positivierung der Unterseite nach Änderung der Lage in 
bezug auf die Richtung der Schwerkraft fest. BRAUNER nimmt an, 
daß diese Wirkung auf eine Ionenfiltration zurückzuführen ist, wobei 
die Zellwände als Filter wirken und die Schwerkraft die Ionen bewegen 
soll. Versuche mit ähnlichen Filtermodellen aus Pergamentpapier lassen 
diese Annahme wahrscheinlich erscheinen. Er stützt sich dabei auf die 
Versuchsergebnisse von MicHAzLıs und FuyrrA, wonach künstliche 
Membranen (Pergament, Kollodium, Eiweiß) für Kat- und Anionen in 
verschiedenem Grade durchlässig sind. BRAUNER schreibt jedoch selbst 
(5, S. 151): „Es mag zunächst verwunderlich erscheinen, daß die 
immerhin geringe Wirkung der Schwere zur Überwindung der großen 
elektrostatischen Anziehungskräfte ausreicht, die einer Ionentrennung 
entgegenstehen, ‘‘ beruft sich dann aber weiterhin auf Beobachtungen 
von R. R. Ramsay, wonach es in einer Elektrolytlösung zwischen ver- 
schieden hoch angebrachten Elektroden ebenfalls zu Potentialdifferenzen 
kommt, sofern die Äquivalentgewichte der Anionen und Kationen sich 
einigermaßen voneinander unterscheiden. Das spricht allerdings für 
eine Wirkung der Schwerkraft. Da wir aber noch nichts über die Natur 
der Schwerkraft wissen, so könnte bei den beobachteten Erscheinungen 
der Einfluß des elektrischen Erdfeldes mitsprechen. Die Einwirkungen 
des elektrischen Erdfeldes und der Gravitation können im Versuch 
schwer voneinander getrennt werden. Bei einer Rotation auf der hori- 
zontalen Klinostatenachse kompensiert sich die Wirkung der Schwer- 
kraft in gleicher Weise wie die des elektrischen Feldes. Untersuchungen, 
bei denen Pflanzen auf dem Klinostaten elektrischen Feldern ausgesetzt 
wurden, sind bisher nur in sehr geringem Umfange angestellt worden 
(LETELLIER, PiccaRD). LETELLIER (16) stellte fest, daß Wurzeln von 
Vieia Faba sich von einer positiv geladenen Elektrode wegkrümmten, 
während sie sich der negativen Elektrode gegenüber indifferent ver- 
hielten. Pıocarps (23) Versuche ergaben im Grunde dasselbe. Daraus 
ist also zu folgern, daß das elektrische Feld der Erde für die Orientierung 
der Organismen im Raume nicht ohne Bedeutung ist. Es wäre sogar 
wunderbar, wenn zwischen dem elektrischen Erdfelde und den in ihm 
lebenden — besonders aber den räumlich gebundenen — Organismen 
keine Beziehungen irgendwelcher Art beständen. 

Aus allen bisher gemachten Untersuchungen geht hervor, daß der 
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Faktor, in dem wir die Ursache für das Bestehen aller tagesrhythmischen 
Erscheinungen erblicken müssen, in einer festen Beziehung zwischen Sonne 
und Erde zu suchen ist. Da nun die Erde eine negative Ladung besitzt, 
so ist es berechtigt, anzunehmen, daß auch die Sonne ebenfalls elektrisch 
negativ geladen ist, zumal sie unserer heutigen Anschauung nach der 
Ursprungsort der Erde ist. Es ist ferner mit hoher Wahrscheinlichkeit 
anzunehmen, daß das elektrische Feld der Sonne von erheblich höherer 
Größenordnung ist als das der Erde. Trifft dieses zu, so müßte nach 
den Gesetzen der Elektrostatik sich ein hieraus folgender Einfluß im 
elektrischen Felde der Erde bemerkbar machen. Tatsächlich ist das 
auch der Fall. Denn es durchläuft im Laufe eines Tages ein Ort auf 
der Erdoberfläche nacheinander elektrische und magnetische Felder 
verschiedener Größe. Hieraus geht hervor, daß sich die Erde nicht im 
Zentrum ihres eigenen Feldes befindet, wie es unter ungestörten Ver- 
hältnissen der Fall sein müßte, sondern daß eine Deformation des Feldes 
eingetreten ist (KAHLER 13, NıpeoLpr 17). Die Störung ist abhängig 
von der Stellung der Sonne zur Erde. Die Unregelmäßigkeiten der Erd- 
ströme und des Erdmagnetismus, welche zu den Zeiten der Sonnen- 
flecken und der Sonnenfinsternis beobachtet werden, lassen einen Ein- 
fluß der Sonne in elektrischer Hinsicht deutlich erkennen. Die im 
Laufe eines Jahres sich ändernde Entfernung der Erde von der Sonne 
und die mit der verschiedenen Stellung der Erdachse wechselnde An- 
griffsrichtung des Sonnenfeldes auf einen beliebigen Punkt der Erde 
äußern sich in einer jährlichen Periode der luft- und erdelektrischen 
Erscheinungen wie auch des Erdmagnetismus. 

Die oben aufgeworfene Frage, ob es elektrische Kräfte in der Natur 
gibt, deren Schwankungen so groß sind, daß sie die Schlafbewegungen 
verursachen könnten, müssen wir nach den soeben in knapper Form dar- 
gelegten Gedankengängen bejahen. Es sprechen verschiedene Tatsachen 
dafür, daß die gemachten Annahmen zu Recht bestehen. Hierzu gehö- 
ren besonders die Beobachtungen, die in Island von STOPPEL gemacht 
wurden. Sie beweisen, daß der tägliche Rhythmus der verschiedensten 
Funktionen von Lebewesen zur Zeit der Mitternachtssonne ebenso er- 
halten bleibt, wie die Tagesperiodizität der Leitfähigkeit der Atmo- 
sphäre. Der Wechsel von Hell und Dunkel ist also hierfür nicht die 
auslösende Ursache. Der Stand der Sonne ist indes das ausschlag- 
gebende Moment, da die Zeit der Kurvenwendepunkte an den verschie- 
densten Beobachtungsorten annähernd die gleiche ist, wenn die Ortszeit 
des jeweiligen Beobachtungsortes den Kurven zugrunde gelegt wird. 
Weitere Arbeiten müssen freilich die gemachte weittragende Annahme 
noch stützen, daß die jeweilige Stärke des Erdfeldes, in dem sich ein 
Organismus befindet, die Intensität der Vorgänge in ihm regelt und 
dadurch eine Tages- und Jahresperiodizität verursacht. 
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DIE WIRKUNG AUSSERER FAKTOREN AUF ENTWICKLUNG 
UND GESTALTBILDUNG BEI MARCHANTIA POLYMORPHA. 


Von 
KaRL FORSTER. 
Mit 38 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. November 1926.) 


I. Einleitende Kapitel. 
1. Aufgabe der Untersuchungen. 

Marchantia polymorpha ist seit langem ein beliebtes botanisches 
Versuchsobjekt gewesen. Tatsächlich ist auch gerade diese Pflanze 
hierzu in vieler Hinsicht geeignet: Die Kultur bereitet keine Schwierig- 
keiten. Die Entwicklung verläuft rasch. Die geringe Größe gestattet 
Arbeiten mit großen Mengen. Andererseits weist der Thallus ausgeprägte 
Formmerkmale auf, deren experimentelle Erfassung lohnend erscheint. 
Das um so mehr, als sich hierbei fast immer die Parallele mit Kormo- 
phyten anregend aufdrängt. 

Kaum eine der bisher erschienenen experimentellen Arbeiten über 
Marchantia läßt einige verstreute Mitteilungen über sehr auffällige 
Wirkung von Außenweltsbedingungen auf die Entwicklung und Ge- 
staltung des Pflänzchens vermissen. Auf diese Literaturangaben wird 
später eingegangen werden. An eine zusammenhängende Erforschung 
soleher Beziehungen ist jedoch noch kein Untersucher gegangen. Sie 
soll der Inhalt dieser Arbeit sein. 

Es kam dabei vor allem darauf an, die bedeutungsvollsten physika- 
lischen Bedingungen der Außenwelt möglichst exakt zu erfassen. Er- 
nährungseinflüsse u.ä. wurden also nicht mit untersucht. Hauptauf- 
gabe erschien mir hierbei eine reinliche Trennung der einzelnen Fak- 
toren. Gerade sie ist bisher noch kaum durchgeführt worden. Z. B. ver- 
mengen ältere Angaben fast immer hohe Feuchtigkeit und geringes Licht, 
Trockenheit und starkes Licht, hohe Bodenfeuchtigkeit und dampfge- 
sättigte Luft, Unterschiede in der Qualität des Lichtes mit solchen 
der Quantität. Erst an zweiter Stelle kann dann der Frage nach dem 


Zusammenwirken der Bedingungen mit Erfolg nachgegangen werden. 


Planta Bd. 3 22 
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2. Die untersuchten Gestaltsverhiltnisse. 

Im allgemeinen wurden die Versuche mit treibenden Brutkörpern 
vorgenommen. Diese wurden von der Aussaat an unterschiedlichen 
Bedingungen ausgesetzt und untersucht, nachdem die Pflänzchen einige 
Millimeter Länge erreicht hatten, das ist rund nach einer Woche oder 
länger. Sie zeigen dann bereits alle Eigentümlichkeiten der ausgewach- 
senen Pflanze, nur noch keine geschlechtliche Vermehrung. Der Ver- 
gleich solcher gleichaltrigen Thalli, die unter verschiedenen Einflüssen 
herangewachsen sind, ist insbesondere nach folgenden Punkten möglich: 

1. Das Gewicht der Pflänzchen als einfachster Ausdruck des Ge- 
samtzuwachses. — Zur Technik der Gewichtsbestimmungen sei be- 
merkt: Die Thalli wurden vorsichtig vom Substrat abgehoben und bei 
denen von festem Agargel sorgfältig beachtet, daß keine Agarbröckchen 
anhingen, während die von minder festem Gel oder von Wasser durch 
Aufsetzen auf Fließpapier unterseits rasch abgetrocknet wurden. Es 
wurden meist etwa 30—50 ,,Doppelpflänzchen‘ (da der Brutkörper 
nach zwei Seiten austreibt, siehe Abb. 1) gewogen, so daß sich ein 
Frischgewicht von der Größenordnung 20 mg ergab, dessen genaue 
Wägung noch durchaus möglich ist. Zur Trockengewichtsbestimmung 
wurde das Material wie üblich bis zur Gewichtskonstanz getrocknet. 
Da dann aber die Gesamtmasse nur noch 1—2 mg ausmachte, ist ihre 
Wägung mittels der analytischen Wage nur angenähert möglich. Doch 
waren in allen Fällen die Unterschiede, auf die es ankam, so bedeutend, 
daß auf eine größere Genauigkeit unbedenklich verzichtet werden 
konnte. Der größere Fehler der Trockengewichtsbestimmung drückt 
sich auch in dem errechneten Prozentanteil der Trockenmasse an der 
Frischmasse aus. Diese Zahlen schwanken stark, sind jedoch in allen 

Tabellen mit angegeben, da sie eine gewisse 
®; Kontrolle für die Genauigkeit der Gewichts- 


bestimmungen darstellen. 


s 2. Die groben Gestaltsverhältnisse der Thalli, 
P vor allem Länge und Breite (Abb. 1). Die 
Länge (in den Tabellen L) wird gemessen von 


Abb. 1. Zwei Brutkörper; der obere der Mitte des Brutkörpers bis zum Vegeta- 
ist frisch dem Brufbecher entnom- tionspunkt. Die Breite (B) wird gemessen in 
ug nn + ds u ihrem größten Wert kurz hinter dem Vegeta- 
stoß der Thalluslappen über den tionspunkt. Finden sich beim Vergleich ver- 

Vegetationspunkt. Vergr.10X. schiedener Kulturen verschiedene Werte für 
L und B, so kann das einmal daran liegen, daß die Kulturen ungleich 
schnell gewachsen sind, also sozusagen einem älteren und einem jüngeren 
Stadium ein und derselben Pflanze entsprechen. Zweitens können sich 
in LZ und B aber auch morphogenetische Wirkungen der jeweiligen 
Außenbedingungen ausprägen. Diese echten Formunterschiede erfaßt 
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man, wenn man das Verhältnis von Breite zu Länge bestimmt. Diese 
Zahlen sind in einer besonderen Spalte (,,B : L‘‘), wobei die Breite in 
Prozenten der Länge angegeben ist, in die Tabellen aufgenommen; bei 
ihrer Betrachtung erkennt man besonders deutlich die Gestaltsunter- 
schiede, die beim Vergleich der Kulturen als üppige Breite einerseits, 
dürftige Schmalheit andererseits oft auffallen (vgl. z. B. Abb. 2, 3 usf.). 

Wird nun unter verschiedenen Bedingungen eine verschiedene Länge 
und relative Breite festgestellt, so ist damit freilich immer noch keine 
morphogenetische Wirkung nachgewiesen. Es wäre denkbar, daß 
jüngere, also kürzere Pflanzen von Marchantia eine größere relative 
Breite haben als ältere, also längere. Wenn nun irgendein Außenfaktor 
wachstumverzögernd wirkte, so würde in diesem Falle bei den Pflanzen 
eine geringere Länge erzielt, aber zwangsläufig zugleich eine größere 
relative Breite. Das aber nur, weil diese Thalli auf jüngerem Entwick- 
lungsstadium stünden; von einer wirklich morphogenetischen Wirkung 
dürfte dann nicht gesprochen werden. 

Um diese Frage zu entscheiden, wurden mehrfach unter möglichst 
gleichbleibenden Bedingungen Thalli herangezogen und eine Reihe von 
Tagen auf Längen- und Breitenentwicklung untersucht. Es zeigtesich da- 
beiin der Tat, daß mit zunehmender Länge die Breite im Verhältnis zur 
Länge zurückbleibt; ihr Absolutbetrag steigt natürlich auch an. Unten- 
stehende Tabelle bringt für einen Versuch die genauen Zahlen. Hier- 
nach ist also in bezug auf die späteren Befunde dies zu sagen: Wenn 
bei einer Versuchsreihe die Länge gleichbleibt oder zunimmt, und 
die relative Breite auch zunimmt, so ist sicher, daß die Pflanzen von 
größerer Breite ein morphogenetischer Einfluß getroffen hat, und zwar 


Angesetzt: 29. April 1926. 























Gemessen L y vs B Bus 
vH vH 
3. Mai 56 19 34 89 159 
a 70 22 31 101 144 
or 87 27 31 121 139 
6 » 104 32 31 134 129 
Tu 124 39 32 150 121 
Bu 145 43 30 162 112 
D » — — — — — 
ww. 5 195 52 27 183 94 
lel 227 53 23 193 85 


Sämtliche Abkürzungen sind im Text des Kapitels2 erklärt. Die Zahlen bedeuten 
Hundertstel mm, also 145 = 1,45 mm. 


im Sinne einer Breitenférderung. Nimmt dagegen bei einer Versuchs- 
reihe die Lange ab und die relative Breite zu, so ist die Beurteilung 
22* 
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schwieriger. Doch läßt sich auch hier entscheiden, ob eine morpho- 
genetische Wirkung vorliegt oder nicht. Es kann z. B. die kürzere 
Pflanze sogar eine größere absolute Breite haben (z. B. Abb. 27, 28); 
das wäre natürlich nach dem normalen Wachstumsverlauf unmöglich. 
Oder es kann die relative Breitenzunahme mit absinkender Länge 
viel zu bedeutend sein, als daß eine morphogenetische Beeinflussung 
zu bezweifeln wäre. Doch müssen diese Möglichkeiten von Fall zu 
Fall erwogen werden. 

Parallel mit der Breite geht der Vorstoß (V), den der Thallus lappen- 
artig zu beiden Seiten der Vegetationszone ausbildet. Auch dieser Wert 
wird erst vergleichbar, wenn man ihn in Prozenten der Lange (V : L) 
ausdrückt. 

Breite und Vorstoß bestimmen miteinander die Größe des Thallus- 
„flügels‘‘ (GOEBEL), d.h. der assimilierenden Fläche beiderseits der 
Mittelrippe (ich sage ‚‚Flügelentwicklung‘). 

3. Unter besonderen Bedingungen treten Bildungsabweichungen auf. 
Sie sollen erst zu gegebener Zeit behandelt werden (S. 368f.). 

4. Dasselbe gilt für Adventivsprosse. 

5. Von der inneren Differenzierung wurde vor allem die Ausbildung 
der charakteristischen Atemhöhlen (abgek.: AHen) beachtet, sowohl 
nach der Zeit ihres ersten Auftretens als auch nach ihrer anatomischen 
Ausgestaltung, bei der insbesondere die Ausbildung der assimilierenden 
Zellsprosse im Innern Beachtung verdient. 

6. Cytologisch wurden bei den Versuchen mit farbigem Licht Form 
und Stellung der Chloroplasten untersucht. 


Alle Versuche wurden öfters besichtigt, bei einzelnen auch mehr- 
mals Messungen ausgeführt. Dabei zeigte sich, daß die Außenfaktoren 
bei verschiedenen Altersstadien übereinstimmende Wirkungen hervor- 
gebracht hatten. Ferner wurden auch die einzelnen Kulturen bei ganz 
verschiedenem Alter abgebrochen, insbesondere auch einige mit Absicht 
erst untersucht, nachdem sie sehr groß geworden waren. Es ist also 
sicher, daß die beobachteten Wirkungen der Umwelt einen Dauerzustand 
darstellen. 

3. Allgemeines über die Versuchsanstellung. 

Das Ausgangsmaterial, die Brutkörper, sind das ganze Jahr bin- 
durch aus Freilandbeständen oder Gewächshauskulturen zu gewinnen, 
nur während der unzureichenden Beleuchtung der Wintermonate etwas 
spärlicher. Die Brutkörper wurden möglichst sorgfältig auf die Kultur- 
gefäße verteilt. Daß nämlich Wachstum und andere Lebenserschei- 
nungen bei ihnen stark individuell schwanken, wie es schon äußerlich 
die wechselnde Größe vermuten läßt, ist schon lange bekannt (PFEFFER 
1885, S. 529; Dacanowski 1907, S.256, 260; Bunzoxe 1903, S. 22). 
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Stets wurden die Brutkôrper desselben Bechers auf mehrere Kultur- 
gefäBe verteilt, und wiederum erhielt jedes GefäB Brutkôrper aus 
mehreren Bechern. Auf diese Weise waren die Bestände etwa gleich- 
wertig. 

Die Versuchsobjekte standen meist in einem sonnigen Raum (Ge- 
wachshaus oder helles Fenster), teilweise auch im Herbarraum des In- 
stitutes oder im ,,Nordgewachshaus“, die beide nach Norden liegen und 
daher sehr gleichmäßige Temperatur (im Sommer 20—24°, im Winter 
nicht benutzt) und keine wesentliche Besonnung aufwiesen (im Text 
zusammenfassend als ‚‚Nordraum‘‘ bezeichnet). Im Winter wurde öfters 
eine künstliche Zusatzbeleuchtung für mehrere Stunden am Tage ge- 
währt, da sich die Pflanzen als sehr lichtbedürftig (so auch Wann 1925) 
erwiesen. Einzelheiten oder Ausnahmen sind bei jedem Versuch an- 
gegeben. Als Substrat diente meist Agar mit Nährlösung (in den Ta- 
bellen: NL) oder Nährlösung allein. Als solche wurde mit Erfolg Tor- 
TINGHAMsche verwendet; ihre Zusammensetzung war: Auf 100 ocm 
Wasser: KH,PO, 0,0260 g, MgSO, 0,0290 g, Ca(NO,), 0,0288 g, KNO, 
0,0028 g, FeCl, Spur. Konzentration: 0,0866 vH. Reaktion: schwach 
sauer. Zu sehr vielen Versuchen wurde jedoch ein Mehrfaches (etwa 
0,17 vH usf.) oder ein Bruchteil davon (0,04 vH usf.) angewendet. Daß 
Marchantiaceen keine anderen Ansprüche an die Zusammensetzung 
einer Nährlösung stellen als andere Pflanzen, hat insbesondere BENECKE 
(1903, S. 24 ff.) gezeigt. 

Der Agar war Fadenagar und wurde vor der Verwendung durch Aus- 
faulen gereinigt. Auf unausgefaultem Agar siedeln sich binnen kurzem massen- 
haft Pilze und Bakterien an, wenn man nicht steril arbeitet, was natürlich 
eine große Erschwerung wäre; außerdem enthält er selbstverständlich ganz un- 
kontrollierbare Beimengungen. Die angegebenen Konzentrationen beziehen 
sich auf Gewichtsteile trockenen, ausgefaulten Agars. Mein konzentriertester 
Agar, der 3 proz., setzt dem Druck des Fingers erheblichen Widerstand ent- 
gegen; der dünnste (0,2 vH) ist flüssig. 

Im übrigen waren die Versuchsanordnungen so verschieden, daß 
auf die Einzelheiten zu Beginn jedes Abschnittes im Experimentellen 
Teil verwiesen werden muß. 


4. Auswertung der Versuche. Fehler und Fehlerberechnung. 
Abbildungen. 

Die Messung der Objekte erfolgte mit dem Meßokular (Leitz 3) in 
Verbindung mit verschiedenen Objektiven (meist Zeiss a*). Für die 
Tabellen sind sämtliche Messungen in 1/109 mm als Einheit umgerechnet, 
da sie so am besten lesbar erschienen; also bedeutet z. B. 124 soviel 
wie 1,24 mm. Wegen seiner zwei Vegetationspunkte liefert jeder trei- 
bende Brutkörper bei der Messung ein Paar von Werten. Da sich beide 
Hälften dieses Doppelwesens unabhängig voneinander entwickeln und 
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in der Natur auch bald durch den Tod des Mittelstückes trennen, kann 
man mit Recht beide als getrennte Einzelobjekte messen. Nur unter 
besonderen Umständen, namentlich bei großer Trockenheit oder un- 
günstigem Licht (Sacus 1879, S. 245), sonst nur ausnahmsweise, kann 
ein Sproß den andern überflügeln; er treibt entweder allein aus und 
dann besonders üppig, oder der andere wächst nur sehr dürftig mit. 

Meist wurden aus jeder Kultur 15—20 Individuen gemessen und in 
den Tabellen die Durchschnittswerte angegeben; dahinter steht jedoch, 
wo es wünschenswert erschien, namentlich wo die Abweichungen der 
Durchschnittswerte gering waren, in Schrägdruck die Abweichung der 
Einzelwerte vom Mittel (Streuung). Diese wurde mittels der Formel 


6 = + / 7 nach JOHANNSEN (1913, S. 43) berechnet, auf dessen 


Ausführungen ich verweise. 

Nach der ganzen Art der Versuche ist es nicht anders zu erwarten, 
als daß sich die einzelnen Werte ziemlich nahe kommen. Denn es sollen 
hier ja die äußeren Einwirkungen auf die Gestaltung untersucht werden, 
die durchaus eine gesunde Entwicklung der Pflanzen gewährleisten. 
Nun ist aber doch die Variabilität einer Art nicht so groß, daß sich 
Unterschiede herausholen ließen wie etwa bei der statistischen Bear- 
beitung einer Bastardnachkommenschaft. Um so sorgfältiger ist daher 
auf Kontrollen zu achten, die die beobachteten Unterschiede sicher- 
stellen. Das ist erstens die stete Nachprüfung durch Wiederholung. 
Zweitens das Arbeiten mit möglichst vielen Abstufungen der jeweils 
veränderten Bedingung. Wenn auch dann die Einzelwerte gesetzmäßig 
zueinander passen, so gibt gerade dies eine befriedigende Glaubhaftig- 
keit (vgl. die Kurven). Drittens bietet sich schließlich noch eine wesent- 
liche Sicherheit dadurch, daß stets auf die Ausbildung mehrerer Ent- 
wicklungseigentümlichkeiten geachtet wurde, die sich oft unter den ver- 
schiedenen Bedingungen in verschiedenem Sinne wandeln. Es ergibt 
also jede Versuchsreihe nicht bloß eine, sondern mehrere Kurven, von 
denen jede die andere kontrolliert und stützt. 

Die Abbildungen wurden sämtlich mit dem Zeichenapparat angefer- 
tigt. Die Habitusbilder sind fast alle mit Absicht in derselben Größe 
wiedergegeben, weil sich so eine Anzahl bemerkenswerter Vergleiche 
sehr anschaulich gestalten läßt. 


II. Experimenteller Teil. 
1. Einfluß der Temperatur. 
a) Einwirkung tiefer Temperatur. 
Zur Erzielung niederer Temperaturen diente eine selbstkonstruierte 
Wasserkühlung. Große Flaschen ohne Boden wurden umgekehrt auf 
einen Dreifuß gesetzt und durch den wasserdicht verschlossenen Hals 
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zwei Röhren eingeführt. Die eine endete dicht an der Eintrittsstelle 
in die Flasche und führte in schwachem Strom Leitungswasser zu, die 
andere endete weit oben und diente als Abfluß. Einige Zentimeter 
unter dem Wasserspiegel wurde in horizontaler Lage ein durchlöchertes 
Blech eingekittet, auf dem die Kulturen in Kristalli- 

sierschalen standen. Diese wurden also am Boden und 

den Seiten von kaltem Wasser berührt. Später versenkte 

ich die Kulturgefäße noch tiefer in das Wasser, indem 

ich ein belastetes zweites Glasgefäß nach Art einer 

Taucherglocke überstülpte und das Blech ganz weg- a b 
ließ. — Die Vorrichtung hat sich gut bewährt. 2.2 Be 


1. Versuch. Anges. 21. Nov. 1925. Auf 0,6 proz, Agar 11°. b 10 Tage altes 
(0,16 vH NL). Temperaturen: 11° und etwa 22°, Wie zu er- 28 22°. Verar. 8x. 
warten, entwickelten sich die Thalli bei 11° nur ganz langsam; um vergleich- 
bare Werte zu erhalten, wurden die Kulturen daher zu verschiedener Zeit 
untersucht. Es ergab sich dann: 





Temp. | Unters. am Alter L V Vib B B:L = 
vH vH 





11° | 11. XIL 25 |20T.| 90 22 24 84 93 | Abb. 2a 
22° 1. XII. 25 | 10 ,, | 103 11 11 67 65 » 2b 


























Es erfolgt also in niederer Temperatur das Wachstum nicht bloß 
langsamer, sondern es tritt ein formativer Erfolg dazu: die Flügelent- 
wicklung ist in der niederen Temperatur weit günstiger als in der hohen. 

2. Versuch. Vgl. die Tabelle A auf S. 333. Alle Konzentrationen 
zeigen die viel üppigere Breitenentwicklung in der Kälte bei Pflanzen 
gleicher Länge. Als neu erwies sich, daß 
bei den Kulturen aus der Wärme ein gro- 
Ber Teil der Pflänzchen bereits die ersten 
Atemhöhlen gebildet hatte. Die Thalliaus 
11° hatten noch keine einzige Atemhöhle 
entwickelt. Dieser Unterschied erscheint 
insofern um so auffallender, als, wenn 
man Pflanzen gleicher Länge vergleicht, 
die Kälteformen mit ihrer großen Breite 
durchaus den Habitus von Sonnenpflanzen 
haben, diese aber früher Atemhöhlen bil- 
den als Schattenformen (vgl. dasfolgende 
Kapitel). Es gestatten also diese Tempe 
raturversuche, Flächenausbreitung und 41) 3. a 30 Tage altes a 
Flächendifferenzierung zu trennen. 11°, b 15 Tage altes aus 20°. Vergr. 8x. 

3. Versuch. Vgl. die Tabelle B auf S. 333. Es bestätigt sich alles 
bisher Festgestellte. Bei den gekühlten Pflanzen bildeten sich häufig 
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(bei */,9) eigenartige Vorbuchtungen auf der Thallusoberseite, und zwar 
auf dem Gebiet der Lappen neben dem Vegetationspunkt. Auf Abb. 3a 
sind unten zwei zu sehen, von denen allerdings einer extrem groß ist. 
Um Adventivsprosse konnte es sich hier nicht handeln, da diese Ge- 
bilde keinen Vegetationspunkt besaßen, auch nicht aus kleinzelligem 
Gewebe bestanden — beides sind zuverlässige Kennzeichen von Ad- 
ventivsprossen (vgl. S.369) —; sie erschienen vielmehr als unregel- 
mäßig faltige Vorbuchtungen des Mutterthallus. 

4. Versuch. Es erschien lohnend, in dem günstigen Lichte des Sommers 
diese Versuche fortzusetzen, doch machte die hohe Temperatur des Leipziger 
Wassers in den warmen Monaten dies unmöglich. So kann ich nur noch über 
einen Versuch vom 9. bis 17. Mai 1926 berichten. Die Temperatur begann mit 
12° und endete mit 13,5°, war also bereits merklich höher als bisher. Die Thalli 
waren rasch gewachsen (Z = 317) und nicht sonderlich breit (B = 208), hatten 
außerdem bereits sämtlich Atemhöhlen gebildet. Auffallend war, daß alle stark 
rinnig gewachsen waren und zwar mit den Rändern nach unten (= Unterseite 
konkav), ferner waren die meisten in das Substrat hineingewachsen (neg. geotro- 
pisch oder neg. heliotropisch?) und hatten dabei in den 1,2 proz. Agar, der dem 
Druck des Fingers bereits merklichen Widerstand leistete, deutliche Spalten 
getrieben. Im Hinblick auf die Ergebnisse der ersten Versuche sei wenigstens 
andeutungsweise erwähnt, daß diese Reaktionen denen in sehr ungünstigem 
Licht gerade entgegengesetzt sind: bei sehr schwacher Beleuchtung reagiert 
der Thallus positiv heliotropisch und ist stark rinnig mit konkaver Oberseite, 
in völliger Dunkelheit sind die Thalli ebenso rinnig und reagieren negativ 
geotropisch (Sacus 1879, S. 230—236, 241; BEAUvERI 1898). 


b) Abstufungen mittlerer Temperatur. — Literatur. 

Da sich bei Beleuchtungsversuchen, die in den folgenden Kapiteln 
mitgeteilt werden sollen, teilweise die Vergleichskulturen verschieden 
stark erwärmten, schien es wünschenswert, wenigstens einen groben 
Versuch auch über die Wirkung von Unterschieden innerhalb des Be- 
reichs von etwa 20—30° anzusetzen. Die Brutkörper entwickelten sich 
in Kristallisierschalen auf Nährlösung schwimmend. Die Schalen 
waren vor Besonnung geschützt, und die Temperaturabstufungen 
wurden durch verschiedenen Abstand von einem Thermostaten ohne 
Wärmeschutzhülle erzielt. 














Durchschn. L Vv V:L B WIE Bem. 
Temp. vH vH 
21,0° 79+ 9 17 22 75 95 Abb. 4a 
22,7° + 5 13 14 66 73 
31,3° |106 + 13 8 8 42 40 os 














Der Versuch lief vom 18.—26. Juni 1926. Die Pflanzen in niederer 
Temperatur sind kürzer und (relativ wie absolut genommen) deutlich 
breiter als die in héherer Temperatur. Schon bei etwa 2° Unterschied 
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macht sich das merklich geltend. Es bestätigt sich also das in der ersten 
Versuchsgruppe gewonnene Ergebnis. Auch im Auftreten der Atem- 
höhlen zeigte sich das: Die Pflanzen aus der höheren 
Temperatur (31,3°) hatten vielfach schon die ersten 
Atemhöhlen entwickelt, die anderen (21°, 22,7°) noch 

gar keine. 
Man nimmt bei dieser groben Versuchsanordnung mit in 
a) Kauf, daß in der höheren Temperatur die Verdunstung stärker 
a b ist. Doch wird dieser Unterschied unwesentlich sein, da sich 
Abb. 4. 8 Tage alte ja die Thalli unmittelbar auf der Oberfläche einer größeren 
en Wassermasse befanden. Nach den Versuchen von Kap. 5 
könnte auch ein größeres Dampfdruckgefälle über der 31°- 
Schale allenfalls die stärkere Längenentwicklung erklären, nicht aber die auf- 

fällige Breitenabnahme. 

Literatur. Als erster hat Prerrer die beschleunigende Wirkung von Tempe- 
raturerhöhung innerhalb der normalen Grenzen auf das Wachstum von Mar- 
chantia erkannt und am Erscheinen der ersten Rhizoiden an den ausgesäten 


Brutkörpern genauer verfolgt (1874, S.80. Für Lunularia ebenso BENECKE 
1903, S. 24). Weitere Angaben liegen nicht vor. 


2. Quantität des Lichtes, 
a) Bekannte auffallende Lichtenergie. 

Versuche über die Wirkung des Lichtes bei einer größeren Zahl 
genau bekannter Intensitätsgrade wurden in Petrischalen auf Agar 
angesetzt. Als Lichtquelle dienten eine oder zwei Nitralampen von je 
600 Kerzen. Die Schalen standen in verschiedener Entfernung von ihr 
auf einer einfachen optischen Bank, senkrecht zum Lichteinfall und etwa 
60° gegen die Horizontale geneigt. Belichtet wurde ohne Unterbrechung; 
Tageslicht war ausgeschlossen. Der Agar wurde bisweilen in zwei ver- 
schiedenen Konzentrationen angewendet, um die kombinierte Wirkung 
von Verschiedenheiten im Lichtgenuß und der Feuchtigkeit des Sub- 
strates festzustellen. 


I. Versuch. Lichtqu.: 1 Lampe zu 600K. Anges.: 8. Jan. 1926. Den 
Befund für 1 proz. Agar gibt vom 12. Januar die folgende Tabelle: 





























Abstand Lichtgenuß L Vv V:L B B:L AHen 
cm MK vH vH bei Zahl 
30 6700 96 16 17 94 98 |allen| 26 
60 1700 96 20 (21) 88 92 a}, 6 
90 740 92 21 (23) 74 80 — — 
120 420 70 12 15 47 67 — — 
150 270 D Ee — |. - a ER + 





Wie diese Zahlen lehren, hat Verminderung des Lichtgenusses erstens 
ein Zuriickbleiben der Lange und zweitens auch ein Zuriickbleiben der 
(relativen) Breite zur Folge, ferner drittens ein verspätetes Auftreten 
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der Atemhéhlen. Der Breitenrückgang ist hier ganz besonders auf- 
fallend, weil er mit einer Längenabnahme parallel geht (vgl. das in der 
Einleitung, S. 327f., hierüber Gesagte). Kulturen auf 2proz. Agar zeigten 
ganz dasselbe Verhalten, wie Tabelle C auf S. 333 lehrt. Bei dieser 
wurden die Versuchspflanzen auf dem Stadium verglichen, wo sie eben 
die ersten Atemhöhlen bildeten; es ist also zu beachten, daß die Thalli 
aus größeren Entfernungen bedeutend älter sind. 

In beiden Gruppen dienen die zwei letzten Spalten, von denen die 
eine den Prozentsatz der Pflanzchen mit Atemhöhlen angibt und die 
andere die durchschnittliche Zahl derselben bei diesen Pflänzchen, nur 
zur Kontrolle, daß die verschiedenen Kulturen tatsächlich auf demselben 
Stadium der Differenzierung untersucht wurden. Man wird hier vor 
allem dadurch an das Etiolement der höheren Pflanzen erinnert, 
daß bei zunehmend schwächer werdendem Licht die Thalli immer länger 
und schmäler werden, ehe sie Atemhöhlen entwickeln. Vergleicht man 
also diese Stadien, so findet man in günstigem Licht geringere Länge, 
große Breite, in ungünstigem Licht große Länge, geringe Breite. Z. B. ist 
bei den Pflanzen aus schwächstem Licht (120cm Abstand) nicht nur 
der Wert B : L ganz auffallend gesunken, sondern im Vergleich zu den 
Kulturen aus 90 cm Abstand sogar die absolute Breite, obwohl diese 
Pflanzen 8 Tage älter und daher länger sind. Damit ist nach den Aus- 
führungen der Einleitung eine echte morphogenetische Wirkung des 
schwachen Lichtes (und zwar im Sinne einer Breitenhemmung) er- 
wiesen. 

Bei den Pflanzen aus schwächstem Licht und größerer Bodentrockenheit 
fehlt in der Tabelle die Angabe der Breite. Auf den ersten Blick scheint es 
nämlich, als ob diese Thalli eine Breite hätten wie solche aus bedeutend gün- 
stigerem Licht. Sobald man näher zusieht, entdeckt man jedoch, daß der 
Thallus eigenartig schief gewachsen ist (Abb. 5): die Mittelrippe (M) ist in der 
Horizontalen gekrümmt und von den beiden Thalluslappen neben dem Vegeta- 
tionspunkt ist der eine (Z,) normal, der andere (ZL,) aber ist winzig klein und 
verschwindet ganz in dem anderen Thallusrand (R,). Im ganzen wird auf diese 
Weise eine sehr breite Front (F) des Pflänzchens vorgetäuscht. Wie bemerkt, 
ist diese Abweichung verbunden mit starker Krümmung der Mittellinie. Es 
kann nun (Abb. 7) zu einem ,,Umkippen“ dieser Krümmung kommen: zuerst 
ist die Mittelrippe nach rechts gebogen und der linke Lappen stark entwickelt, 
dann wendet sie sich nach links und der linke Flügel wird vom rechten abgelöst 
usf. Diese Unterschiede werden dadurch noch besonders deutlich, daß auch die 
Atemhöhlen asymmetrisch angelegt werden, nämlich vorwiegend auf der Seite, 
wo der breite Thalluslappen liegt. Das zeigen die Abb. 5, 6 und 8. Wenn es 
dann zu dem beschriebenen ,,Umkippen“ kommt, so liegen also die Zonen 
mit Atemhöhlen abwechselnd rechts und links der Mittelrippe (Abb. 5, 6, 7, 
8). — Ein anderer Teil der Pflanzen zeigt diese Abweichungen nur andeutungs- 
.. und bildet so den Übergang zu normal wachsenden Exemplaren (Abb. 8 
oben). 

Eine entwicklungsmechanische oder ökologische Deutung dieser Bildungen 
scheint nicht möglich zu sein. 
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Zum Schluß sei noch eine Tabelle gegeben über die Länge sämtlicher 
Pflanzen am 22. Januar (14 Tage alt): 








Abstand in cm 60 90 120 150 210 
MK 1700 740 420 270 140 
lproz. Agar | 596+52 | 286+49 | 182+43 | (123+ 25) |(123 +26) 
Abb. 13 Abb. 12 Abb. 11 


oe 269 + 14 247 + 36 153 + 31 123 +31 | 101+ 22 
Abb. 10 Abb. 5—8 Abb. 9 




















Abb. 5—13. 14 Tage alte Thalli aus verschiedener Entfernung von der Lichtquelle und verschieden 

Substrat. a) 1700 MK, Agar 1proz. (Abb. 13) und 2proz. (Abb. 10); b) 740 MK, 

Agar 1pros. (Abb. 12) und 2proz. (Abb.5—8); c) 420 MK, Agar 2proz. (Abb. 9); d) 270 MK, 
Agar 1proz. (Abb. 11). Vergr. 8x. 


2. Versuch. Wiederholung des vorigen. Nebenstehend findet sich die Ta- 
belle, die der zweiten des vorigen Versuchs entspricht, nämlich die Pflanzen auf 
dem Stadium der ersten Bildung von Atemhöhlen vergleicht, also wiederum bei 
sehr verschiedenem Alter. Anges.: 10. Febr. 1926. 

Dieser Versuch bestätigt alles beim vorigen Festgestellte: Mit zunehmen- 
der Entfernung von der Lichtquelle sind die Pflänzchen beim ersten Auftreten 
der Atemhöhlen immer länger; doch ist leicht zu errechnen, daß sie außerdem viel 
langsamer gewachsen sind. Daß das Licht als morphogenetischer Faktor Ent- 
wicklung der Breite und des Vorstoßes der Thalluslappen fördert, läßt sich 
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ebenso wie beim ersten Versuch beweisen (z. B. 
ist auch absolut gemessen V429 mK << V 3000 MK). 
Die Pflanzen von trockenem Substrat bilden die 
Atemhöhlen ein wenig früher als die von feuch- 
tem. In 95cm Abstand sind auf trockenem Agar 
wieder viele Pflänzchen schief gewachsen wie es 
bereits geschildert wurde, in 120 cm fast alle und 
auch ein großer Teil derer vom feuchten Agar. 


3. Versuch. Am 2. Juni 1926 hatte ich 
eine Petrischale mit 1,5proz. Agar bei 30°C 
in 30 cm Entfernung von zwei .600kerzigen 
Lampen aufgestellt. Die Beleuchtungsstärke 
betrug 13300MK, war also bedeutend höher 
als bei den vorigen Versuchen. Nach 7 Tagen 
hatten die Pflanzen eine Lange von 115 
(1,15mm) undeine relative Breite von122vH. 
Im Vergleich zu den vorstehenden Versuchen 
zeigt sich, wie zu erwarten, die Breitenent- 
wicklung durch das starke Licht sehr geför- 
dert. Dagegen bleibt die Länge auffallend 
weit hinter den Werten zurück, die Pflanzen 
aus wesentlich schwächerem Licht in der 
gleichen Zeit erreichten. Das gilt auch noch 
für die zweite Messung am 15. Juni, die ich 
mit der ersten nachstehend zahlenmäßig 
wiedergebe. 





” V:L B:L 
Untersucht L V vH B vH Alter 





9. VI | 115 | 24 21 | 140 | 122 ry 
15. VI. | 218 | 31 14 | 296 | 136 | 13 ,, 


Atemhôhlen wurden reichlich entwickelt, 
und auch sie geben in ihrer Gestalt die starke 























Abb. 14. 13 Tage alter Thallus aus 13300 MK. Vergr. 8 X. 
Tendenz des ganzen Pflänzchens zur Breiten- 
entwicklung wieder, indem sie nicht wie nor- 
mal in der Längsachse des Thallus gestreckt 
waren, sondern in der Querachse (Abb. 14). 


Tabelle zu Versuch 2. 


2 proz. Agar 


AHen 


| Zahl 


bei 


337 


9 
7 
9 
6 








B: L 
vH 


122 | allen 


101 





B 


124 
123 





V:L 
vH 
82 


23 


19 
15 





33 


28 
24 
25 





102 + 12 
122 + 14 
129 + 17 


165 + 21 





1 proz. Agar 


AHen 


| Zahl 


bei 


12 


allen 


"ho 


ho 


3 


“ao 





L : L 


vH 


114 


90 
77 


60 





B 


125 
120 


108 


114 





I 
vH 


24 


24 


18 





27 


29 


25 
24 








Alice 9 
122 + 16 
126 + 17 
186 + 21 





Alter 


3 T. 
5, 
6 





MK 


3000 
1200 


670 


420 |10 „ 








Abstand 


cm 


45 





70 


95 
120 


1) Wie S. 333, Tab. C. 
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Die Atemhöhlen waren normal gebaut, ihre Öffnung verhältnismäßig 
weit und im Innern reichlich assimilierende Zellsprosse vorhanden. 

Eine Sonderstellung nimmt dieser Versuch durch die hohe Temperatur ein, 
bei der die Kultur aufgewachsen ist. Doch läßt sich zeigen, daß sie nicht die 
Ursache der geschilderten Eigentümlichkeit sein kann. Denn nach den Ergeb- 
nissen des ersten Kapitels wäre bei hoher Temperatur im Gegenteil eine Über- 
verlängerung der Pfianzen. verbunden mit starkem Zurückbleiben der Breite, 
zu erwarten. Da aber hier gerade das Gegenteil der Fall ist, so kann offenbar 
nur das Licht von maßgebendem Einfluß gewesen sein. Ja man kann sogar 
schließen, wenn trotz der gleichzeitigen und gerade aufs Entgegengesetzte ge- 
richteten Wirkung der hohen Temperatur die Länge so stark zurückgeblieben, 
die Breite so mächtig gefördert ist, daß dann die Wirkung des Lichtes noch 
viel kräftiger gewesen sein muß als wir aus der Gestalt der Pflanzen erschließen, 
— Vor starker Verdunstung war die Kultur durch Abdichten des Deckels mit 
Vaseline geschützt. 

Diese grundsätzliche Erörterung gilt ebenfalls für den folgenden Versuch, wo 
das eine Kulturgefäß auch bei 30° stand. In viel schwächerem Maße machte 
sich überhaupt bei allen diesen Lichtversuchen ein Temperaturunterschied 
geltend, indem diejenigen Gefäße, die auf der optischen Bank der Lichtquelle 
am nächsten standen (30—45 cm), sich um 1—2° über die anderen erwärmten. 

Diese Kultur zeigte auch zwei Merkmale, die schon frühere Untersucher 
als Kennzeichen intensivsten Lichtgenusses vom natürlichen Standort 
angeben. Erstens war die obere Epidermis völlig frei von Chloroplasten, 
was STAHL (1883, S. 173 f.) als Merkmal der Sonnenformen zuerst be- 
schreibt. Zweitens war bei allen Pflänzchen die Unterseite längs der 
Mittelrippe violett gefärbt!), was Kny (1890) für sonnige Standorte 
als kennzeichnend anführt. 

Läßt auch der Ausfall dieses Versuches bereits mit Sicherheit all- 
gemein aussagen, daß mit steigendem Lichtgenuß die Tendenz zur Breiten- 
entwicklung immer gejördert, die Längenentwicklung dagegen erst gefördert, 
bei zu starkem Licht aber wieder gehemmt wird, so schien es erwünscht, 
dies Ergebnis durch eine zusammenhängende Versuchsreihe zu sichern: 

4. Versuch. 9.—15. Juni 1926. Beleuchtung: 2 x 600 K. Die 
Schalen in 30 em Abstand befanden sich unter der im folgenden Kapitel 
(S. 345) beschriebenen Kühlvorriehtung bei 30°. Diese wurde auch 
bei Versuch 3 angewendet. 





























Abstand | Lichtgenuß L r Vil B B:L AHen 

cm MK vH vH Zahl 
30 13300 87 11 13 85 98 + 
40 7500 149 | 20 13 110 74 11 
80 1900 | 243 | 21 9 126 52 23 
120 830 140 12 9 72 51 1 
160 470 | 129 7 5 56 43 — 
320 120 101 6 5 38 37 = 


1) Vgl. TAMMES (1900) und MüzLer (1916, S. 144—146), daselbst auch 
Diskussion der Okologie. 
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Diese Befunde bestätigen das soeben aus dem vorigen Versuch 
Abgeleitete. Das Optimum fiir die Lange bei etwa 2000 MK und der 
Abfall nach beiden Seiten sind sehr deutlich. Da das Optimum bei einer 
sehr hohen Beleuchtungsstärke liegt, wurde es bei den ersten Versuchen 
nicht mehr erfaBt. Auch die von Anfang bis Ende zunehmende Breiten- 
förderung ist sicher zu erkennen. Lehrreich ist es beispielsweise, wenn 
man Pflanzen derselben Lange miteinander vergleicht, wie die aus 
13 300 MK (LZ = 87, B = 85) mit denen aus 120 MK (L = 101, aber 
B — 38) oder die aus 7500 MK (ZL = 149, B = 110) mit denen aus 
830 MK (Z = 140, aber B = 72). Daß die Thalli aus 1900 MK die größte 
absolute Breite haben, ist bei dem starken Längenabfall nach 13 300 MK 
zu nicht zu verwundern; ein Blick auf die Werte B : L belebrt sofort 
iiber die wahre morphogenetische Wirkung des Lichtes: diese steigen 


° 





Waa 706 07000 0 NN 13300 
Abb. 15a. Z h des Läng hs Abb. 15b. Typisches Verhalten von Länge (L), 
tums mit der Lichtintensität innerhalb Breite (B) und Flügelentwicklung (B:L) bei zuneh- 
geringer Beleuchtungsstärken (bis zur mender Beleuchtungsstärke. Z und B im gleichen 
Linie —-—- bei Lin Abb.15b). Zu Vers.1, Maßstab, 

Schlußtabelle (8. 336), für 1 proz. Agar. 

von 52 auf 98 vH. Die Pflanzen aus 1900 MK erscheinen ,, normal“, 
die aus 13 300 MK schon krankhaft (vgl. Abb. 15 zu vorigem Versuch). 
In der Tat waren sie teilweise im Längenwachstum fast ganz zurück- 
geblieben und bildeten Verzerrungen und Adventivsprosse auf der Ober- 
seite, sehr ähnlich den in Abb. 29 abgebildeten. 

Abb. 15b stellt das Ergebnis graphisch dar. Länge und Breite (und 
daher auch B : L) verlaufen, abgesehen von der Krümmung beim Opti- 
mum, auffallend geradlinig. Für den aufsteigenden Ast des Längenwachs- 
tums zeigt dasselbe Abb. 15a noch deutlicher nach einer früheren Ver- 
suchsreihe. Bemerkenswertist auch, daß beizunehmender Lichtintensität 
die Länge bis zum Optimum rasch ansteigt und dann langsam abfällt. 

Die Ergebnisse der Kulturen in geringster Entfernung von der Lichtquelle 
(Vers. 3,4) sind nur dann ohne weiteres mit denen aus weiterer Entfernung 
vergleichbar, wenn der Ausfall der ultraroten Strahlen (die bei diesen Ver- 
suchen durch die Wasserschicht der Kühlvorrichtung absorbiert wurden) ver- 
nachlässigt werden kann. Näheres hierüber siehe S. 344. 
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b) Ergänzende Beobachtungen. — Literatur. 

Bei einer im Mai 1927 angesetzten Kultur aus 6700 MK wurde beobachtet, 

daß bei einigen Exemplaren jede der beiden Flachseiten der ursprünglichen 

beim Auswachsen nach dem einen Vegetationspunkt hin zur Ober- 
seite (mit Atemhöhlen usw.), nach dem andern hin zur Unterseite (mit Rhi- 
zoiden usw.) geworden war, wie es Abb. 16 deutlich macht. Normalerweise sind 
ja Ober- und Unterseite der zwei Triebe in bezug auf den Brutkörper gleich 
orientiert. Aus der reichen Literatur über die Dorsiventralität bei Marchantia 
(MıRBeL 1835, Prerrer 1874, ZIMMERMANN 1879, CzarzX 1898, BENECKE 1903, 
Dacanowsxt 1907) ist ein ähnlicher Fall noch nicht bekannt. Offenbar haben 
die zwei Vegetationszonen anfangs sehr steil nach dem Lichte zu ausgetrieben, 
dann sich aber wieder senkrecht zur Lichtrichtung eingestellt, und dabei sind 
beide nach derselben Seite umgeschlagen (Abb. 16 c). 

Bei einer anderen Kultur, wo Brutkörper auf Nährlösung schwimmend in 
der Nähe der 600kerzigen Lampe (der Abstand wurde nicht notiert, betrug 
aber etwa 40 cm), also bei gutem Lichtgenuß, sich entwickelten, wurden auf 

der Oberseite des Thallus große Aus- 
lappungen beobachtet, die hier sogar 
b Atemhöhlen trugen (Abb. 17). Hierauf, 





Abb. 16. Junger Thallus, bei a in normaler 
dann 


abgewandt; R = Rhizoiden). c Schema zu a. 
Vergr. 8 X. 


Abb. 17. Monstréser Thallus aus kräftigem 
Licht, oben Habitus, unten schemat. Längs- 
schnitt. Vergr. 8 X. 
wie auf ahnliche, schon geschilderte 
Bildungsabweichungen wird (8, 382) 

zurückzukommen sein, — 





Kurz erwähnt seien einige Versuche, bei denen die Beleuchtungsunter- 
schiede dadurch erzielt wurden, daß die Vergleichskulturen unter doppelwandigen 
Cuvetten mit reinem Wasser und verschieden konzentrierten Lösungen von 
Neutralgrau standen. Neutralgrau ist ein von den Höchster Werken gelieferter 
Farbstoff, der das ganze Spektrum gleichmäßig zudeckt. Übrigens werden bei 
dieser Versuchsanordnung die am besten beleuchteten Kulturen nicht stärker 
erwärmt, wie das mehr oder minder bei der vorigen Versuchsgruppe der Fall 
war, sondern im Gegenteil eher die unter den dunklen Cuvetten stehenden. 
Trotzdem waren die Ergebnisse dieselben. Schon bei geringer Schwächung des 
Tageslichtes zeigt sich deutlich Zurückbleiben der Länge und starkes Absinken 
der Breite. — Da diese Versuche bei Tageslicht angesetzt wurden, konnten 
sie beliebig lange ausgedehnt werden, und dadurch gab sich Gelegenheit zu 
einigen weiteren Beobachtungen. In drei Fällen (Mei und Juni 1925) wurden 
in vollem Tageslicht bei sehr jungen Pflänzchen häufig Brutbecher beobachtet, 
in gedämpftem Licht niemals. Lichtpflanzen haben reichlich Atemhöhlen und diese 
besitzen normale Assimilationszellen, Schattenpflanzen haben wenig Atemhöhlen, 
und diese sind zudem leer. Doch sind das nur Bestätigungen von Literaturangaben. 
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Literatur. Was zunächst die Brutkérper anlangt, so stimmen alle Beob- 
achter überein, daß in völliger Dunkelheit keine oder nur ganz geringe Ent- 
wicklung eintritt. Prerrer (1874, S. 80) und Dacanowsxt (1907, 8. 279) be- 
stätigen, daß im diffusen Licht die Entwicklung verlangsamt ist. WEINERT 
(1909, S. 209) hat die beschleunigende Wirkung des Lichtes auf das Treiben 
am Auftreten der ersten Rhizoiden genauer verfolgt. Auch für die Brutknöllchen 
der Fegatellen ist Licht zur Keimung nötig, und innerhalb des untersuchten 
Bereichs war für die Entwicklung größte Lichtmenge am besten (RINGEL- 
SuUESSENGUTH 1922, 8.51). 

Die meisten Beobachter haben aber ausgewachsene Pflanzen untersucht. 
Bezüglich der Ausbildung der Atemhöhlen sei auf Srants klassische Unter- 
suchungen (1880, Sp. 873 und 1883, S. 173f.), die durch Buc# einige Ergän- 
zungen erfahren haben (1921, S.27), hier nur hingewiesen. Den fördernden 
Einfluß starken Lichtes auf die Ausbildung von Brutbechern (wie auch Fort- 
pflanzungsorganen) hat zuerst Dacunowskı (1907, S. 284) beobachtet und 
neuerdings Wann (1925) bestätigt. Was Wachstum und Gestaltung der Pflanzen 
anlangt, so hat fast noch kein Beobachter Licht- und Feuchtigkeitseinflüsse 
deutlich getrennt, so daß die Ausführung dieser Angaben besser verschoben 
wird (Kap. 5, 8.361). Sicher ist aber, daß in der Finsternis Marchantia und Lunu- 
laria ihr Wachstum ganz (BITTNER) oder fast ganz (TEODORESCOU) einstellen. Das 
typische Dunkeletiolement mit Überverlängerung fehlt also dem ausgewachsenen, 
reservestoffreichen Thallus ebenso wie dem Brutkörper. 


Da auch die zu den anderen Kapiteln gehörigen Versuche durch den 
Wechsel der Jahreszeiten und Standorte unter ungleichen Lichtver- 
hältnissen standen, wird man bei ihnen deutliche Einflüsse der ver- 
schiedenen Beleuchtung bemerken. Z. B. ist der Thallus in Abb. 2a 
20 Tage alt, der in Abb. 3a zwar 30 Tage alt, aber vielmals größer. Der 
Unterschied liegt darin, daß die erste Kultur (S. 331, Versuch 1) im 
November und Dezember aufwuchs, also zur Zeit ungünstigster Licht- 
verhältnisse, die zweite dagegen (S. 331, Versuch 3) in dem besseren 
Lichte des März. Ein anderes Beispiel bietet der Vergleich von Abb. 18 
(Pflanzen 12 Tage alt, bei 1100 MK) und Abb. 19 (Pflanzen nur 7 Tage 
alt und doch viel größer, bei 6000 MK). Ferner sind Thalli aus un- 
günstigem Licht sehr schmal (Abb. 26), solche aus reichlichem Licht 
breit (Abb. 25). Die Vergleichbarkeit der Ergebnisse leidet hierunter 
nicht, wie schon die eben aufgeführten Beispiele lehren. Daraus ist zu 
schließen, daß durch verschiedene Beleuchtungsstärke die Art der Reaktion 
der Pflanzengestali auf andere Aufenfaktoren nicht verändert (,,umge- 
stimmt‘) wird: Licht- wie Schattenpflanzen reagieren in gleicher Weise 
auf Unterschiede der Feuchtigkeit usw. 


3. Qualität des Lichtes. 
a) Allgemeines und Versuche mit Brutkörpern. 
Bei den Versuchen mit verschiedenfarbigem Licht sollten vor allem 
1. die Verwendung rein abgegrenzter Spektralbezirke und 2. bekannter 


Energiegehalt derselben angestrebt werden. Ältere experimentierende 
Planta Bd. 3. 23 
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Morphologen haben hierauf meist keine Rücksicht genommen. Was 
den zweiten der genannten Punkte anlangt, so kommt zwar Kuss 
(1917) auf Grund eingehender Versuche zu dem Schluß, daß ,,in erster 
Linie die Wellenlänge und nicht die Gesamtenergie des Lichtes die 
Wachstumsform der Keimlinge“ (Farnprothallien) bestimmt. Doch 
schien es ratsam, diesen Befund nicht ohne weiteres für Marchantia 
zu übernehmen. 

Zu vorliegenden Versuchen wurde rotes, grünes und blaues Licht 
verwendet. 

Die Lichtfilter stellte ich mir selbst nach Angaben Hüsıs her, auf die ich 
bezüglich aller Einzelheiten verweise. Es sei hier nur erwähnt, daß sich jedes 
Filter aus zwei Glasscheiben (verwendet wurde Objektträgerglas) zusammen- 
setzt, die mit Kanadabalsam (am besten nur an den Rändern, wegen der sen- 
sibilisierenden Wirkung des Balsams) aneinandergekittet werden. Jede Glas- 
scheibe ist auf der Seite, wo sie sich mit der anderen deckt, mit einer Gelatine 
übergossen, der in vorgeschriebener Konzentration die verwendeten Farben 
beigemischt sind. Diese Farben sind Anilinfarben aus den Höchster Werken; 
da sie nicht alle lichtecht sind, wurden die Filter zeitweise geprüft und er- 
neuert. Als Größe wurde für die Scheiben 18,5 x 27 em gewählt, weil dann 
die Fläche 500 gem beträgt und diese runde Zahl die Konzentrationsberechnung 
der Farbstoffe sehr erleichtert. 

Die Farbscheiben wurden auf flache, rechteckige Holzrahmen aufgelegt und 
mit einem seitlich übergreifenden Deckel mit großer Fensteröffnung bedeckt. 
Die Rahmen waren 5cm hoch, da sie immer nur Petrischalen aufzunehmen 
hatten. Sie besaßen keinen Boden, damit sich die Behältnisse zum Zwecke der 
Beobachtung bequem von den Kulturgefäßen abheben ließen. Die Seitenmaße 
der Kästen waren auf die Größe der Farbscheiben zugeschnitten. 

Die Lichtfilter waren folgende: 























Nr. bei Chromat. , 
Hus. Farbe Öffnung Smumunht Zusammensetzung 
Rotfilter 2 reinrot >610 uu 635 uu Säurerhodamin, 
Tartrazin 
Grünfilter| 11 |gelblichgrün (510-5701) 535 ,, Patentblau, 
Tartrazin 
Blaufilter | 20 hellblau < 565 ut) 490 ,, Patentblau, Toluidin- 
blau 


Das Rotfilter wurde nur in Verbindung mit einer Neutralgrau-Scheibe (vgl. 
S. 340) verwandt, um seine an sich zu hohe Durchlässigkeit der der anderen 
Filter, die untereinander gut übereinstimmten, anzugleichen; im folgenden ist 
das nie mehr ausdrücklich vermerkt, wo von Rotfilter, rotem Licht usw. ge- 
sprochen wird. 

Zur Berechnung der Energiemengen, die unter den Lichtfiltern den 
Pflanzen zur Verfiigung standen, lege ich die von BACHMANN mit einer 


1) Das Grünfilter läßt in schwachem, das Blaufilter in sehr schwachem Maße 
einen Streifen Rot (etwa 650—750 bzw. 675—725 uu) durchgehen. 
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Thermosäule gemessenen Werte der Filtertransparenz zugrunde. Diese 
soll natiirlich für den sichtbaren Bereich des Spektrums bestimmt 
werden. Das Licht der Nitralampe enthält aber nach BACHMANN 
95—90 vH Ultrarot (,,Wärmestrahlen‘‘), und dies muß demnach bei 
der Messung ausgeschaltet werden, da man sonst ja fast nur die 
Durchlässigkeit der Filter für Ultrarot bestimmen würde. Das geschah 
durch Vorschalten einer Wasserschicht von etwa 40 em Dicke, die etwa 
91 vH und zwar fast nur Ultrarot absorbiert (BACHMANN). Es betrug 
sodann die durchgelassene Energie beim Rotfilter 28 vH, beim Grün- 
filter 34 vH und beim Blaufilter 30 vH der durch die Wasserschicht 
gegangenen!). 

Dabei ist zu berücksichtigen, daß auch die 40 cm-Cuvette noch Ultrarot 
durchläßt, andererseits die Verwendung noch dickerer Wasserschichten bei der 
Messung deshalb unmöglich ist, weil dann schon zu viel sichtbares Rot ab- 
sorbiert * wird. 

Bezogen auf die von der Lichtquelle ausgesandte strahlende Energie gehen 
durch die Filter nach Passage von 40 cm Wasser etwa 3 vH. Da eine Wasser- 
schicht von der angegebenen Dicke nach AscHKINAss bei jeweils gleicher auf- 
fallender Intensität etwas mehr sichtbares Rot absorbiert als sie Ultrarot durch- 
läßt, andererseits das Emissionsmaximum der Nitralampe noch im Ultrarot 
liegt, so werden die angegebenen Zahlen mit genügender Genauigkeit die pas- 
sierende sichtbare Strahlung angeben, da sich Verlust an sichtbarem Rot und 
noch durchgelassenes Ultrarot etwa ausgleichen werden. 

Für den Fall, daß die Transparenz der Filter für den durch Wasser von 
40 cm passierenden Teil des Ultrarot größer ist als im Durchschnitt für den 
sichtbaren Teil der strahlenden Energie, würden die Prozentzahlen etwas nied- 
riger ausfallen. Hierauf wird nochmals zurückgekommen. 

Es sei noch betont, daß die Vergleichbarkeit der Filter untereinander nicht 
wesentlich beeinflußt wird, wenn bei der Messung noch Ultrarot anwesend ist. 
Für fast reines Ultrarot waren die Filtertransparenzen 39, 52 und 50 vH, für 
fast reine sichtbare Strahlung sind sie 28, 34 und 30 vH. Bei völligem Aus- 
schluß von Ultrarot würden sich vermutlich die Zahlen sehr ähnlich bleiben, 
und höchstens das Rot sich etwas besser stellen als Blau und Grün. Da die 
Unterschiede der Farbkulturen sehr auffallend sind (vgl. Abb. 18 und 19), liegen 
hier ziemlich große Differenzen bereits außerhalb der Fehlergrenze. 


Die aufgeführten Filtertransparenzen sind jedoch nur dann dem 
Vergleich der Filter untereinander und mit weißem Licht mit Recht 
zugrunde gelegt, wenn der Einfluß des Ultrarot auf die Entwicklung 
und Formbildung zu vernachlässigen ist, denn jene Zahlen sind ja bei 


1) Eigene Messungen, die längere Zeit vorher mit dankenswerter Erlaubnis 
des Herrn Geheimrat WIENER im Physikalischen Institut der Universität Leipzig 
ausgeführt wurden, hatten sehr ähnliche, nur etwas höhere Werte ergeben (Rot 
32vH, Grün 35 vH, Blau 33 vH), vermutlich weil bei diesen Messungen die 
Thermosäule mit einer Sammellinse auf den Brennpunkt des zu untersuchenden 
Lichtes eingestellt wurde, und dieser im monochromatischen Licht besser zu er- 
fassen, weil punktförmiger ist als im weißen Licht. Für die Erörterung der 
Versuche ist der Unterschied belanglos, 

23* 
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möglichstem Ausschluß des Ultrarot gewonnen worden. Da messende 
Untersuchungen eigens über diese Frage nicht angesetzt wurden, kann 
hier nur auf einige Beobachtungen verwiesen werden, nach denen der 
Einfluß des Ultrarot auf die Gestaltung mindestens sehr unbedeutend ist. 

1. Die Farbversuche 1—3 (S. 344f.) wurden ohne, Versuch 4 (8. 345f.) mit 
Vorschalten einer etwa %/, cm dicken Wasserschicht ausgeführt, die schon merk- 
lich Ultrarot absorbiert. Im Ergebnis zeigen sich keine Unterschiede. 

2. Auf S. 340 wurden Kulturen unter doppelwandigen Cuvetten mit Wasser- 
füllung beschrieben; die Pflanzen zeigten keine auffallenden Unterschiede gegen- 
über normalen Vergleichskulturen, obwohl durch das Wasser ein sehr großer 
Teil des Ultrarot, das im Sonnenlicht etwa 50 vH ausmacht, zurückgehalten 
wird. — Die gleiche Erfahrung wurde bei den Versuchen mit niederer Tempe- 
ratur gemacht, wo die Kulturgefäße teilweise taucherglockenartig in das Kühl- 
wasser versenkt wurden (S. 331). 

3. Die unter 1 genannte, als Kühler dienende Wasserschicht wurde auch 
bei Lichtversuch 4 (8.338f.) angewendet. Dort standen die Kulturgefäße in 30 cm 
Entfernung von der Lampe unter dem Kühler, die in 40 em und mehr nicht. 
Die ersteren fügen sich ganz normal in den Kurvenverlauf ein. 


Zum Blaufilter ist zu bemerken, daß es die grünen Strahlen nicht 
völlig wegnimmt. Hist (1921) sagt: „Scharf abgegrenzte Blaufilter gibt 
es nicht, weil die Absorption aller blauen Körper weich und allmählich 
verläuft‘ (S. 57). Setzt man die auffallende Menge des blauen und grünen 
Bereiches je gleich 1, so ist nach HÜBL die Transparenz für Grün 
0,13, für Blau 0,45. Aber selbst wenn man daraufhin dem durch das 
Blaufilter gegangenen Licht nur 2/, bis */, wirksame Strahlen zu- 
erkennt, wird die Vergleichbarkeit der Ergebnisse nicht gefährdet. 

1. Wie die Tabellen zum vorigen Kapitel lehren, hat eine derartige Energie- 
verminderung noch keinen wesentlichen morphogenetischen Erfolg. Dort sind 
Kulturen aus verschiedenen Abständen jeweils verhältnismäßig ähnlich; dabei 
verhalten sich ihre Lichtintensitäten meist wie 1:2 bis 1:4. Z. B. haben bei 
Versuch 2 (S. 337) Pflanzen von 1200 MK L = 122 und B = 120 (nach 5 Tagen), 
und selbst Vergleichspflanzen mit nur dem halben Lichtgenuß (670 MK) sind 
mit L = 136, B = 108 (nach 6 Tagen) nur wenig verschieden. Pflanzen aus 
rotem und blauem Licht weichen dagegen immer sehr voneinander ab (z. B. 
Abb. 18, 19). Es kann also das geringe Minus an Energiegehalt im blauen 
Spektralbezirk nicht die Ursache dafür sein. 

2. Auf S.349 wird für die Ausbildung der Atemhöhlen an Regeneraten 
gezeigt, daß selbst Abschwächung des roten Lichtes auf ein Drittel die kenn- 
zeichnenden Unterschiede zwischen Rot- und Blaukulturen nicht aufhebt. Es 
gilt also weitgehend der S. 342 angeführte KLeBssche Satz, daß in erster Linie 
die Qualität des Lichtes bestimmend für die Formbildung ist. 

3. Schließlich ist ausgeschlossen, daß etwa die Anwesenheit der grünen 
Strahlen neben den blauen unmittelbar hemmend wirken könnte. Es zeigt sich 
nämlich (S. 346f.), daß der Ausschluß der blauen und grünen Strahlen das Licht 
keineswegs zur Förderung des Wachstums geeigneter macht. 


Versuche 1—3. Als Lichtquelle diente eine Nitralampe von 600 MK 
in 40 cm Abstand (ohne Berücksichtigung der Filterwirkung betrug 
also die auffallende Energie 3750 MK). Belichtet wurde stets ohne 
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Unterbrechung. Unter den geschilderten Bedingungen entwickelten 
sich die Brutkérper wenig befriedigend. In drei Versuchen wurden 
folgende übereinstimmende Ergebnisse erzielt: Selbst nach Ablauf einer 
Woche ist in allen drei Farben nur ein geringes Wachstum zu bemerken. 
Trotzdem zeigen sich hier schon auffällige Unterschiede: Im grünen 
Licht ist die Streckung ganz unbedeutend, im Blau ist sie etwas beträcht- 
licher, im Rot sind die Thalli am längsten und weitaus am breitesten; 
in einer Kultur waren sie sogar vereinzelt verzweigt. Die aus Grün 
entwickeln sich dann kaum noch weiter, die aus Blau und Rot treiben 
noch ein Stück, freilich unter starkem Etiolement, d. h. zunehmendem 
Schmälerwerden. Die im roten Licht bilden schließlich sogar teilweise 
einige Atemhöhlen, stellen aber auch bald ihr Wachstum ein. Sämtliche 
Kulturen sterben dann allmählich ab. Die Ausbildung der Atemhöhlen 
im Rot ist ganz normal; im Innern sind auch assimi- 


lierende Zellen vorhanden. () 
Von einer 12 Tage alten Kultur (7.—19. Januar L 
1926) gibt die folgende Tabelle die Messungen. Die 
deg) 
a b e 


Thalli aus blauem Licht sind hier sogar ein wenig 

länger als die aus rotem, doch ist der Unterschied ganz 

unsicher, weil in allen Kulturen, vor allem aber im Abb. 18. 12 Tage alte 
Blau, die Einzelwerte sehr stark schwanken. Das ist may a ha M 
ein ebenso sicheres Kennzeichen ungünstiger Bedin- aaa re 
gungen wie das einseitige Austreiben der Brutkörper, (etwa 1100 MK). 


das fast durchgängig festzustellen war. ne 























Durchgelas- V:L B:L AHen 
sene Energie I, V B 
MK vH vH bei | Zahl 
Rot 1050 190 (140—213) | 12 6 50! 26 1), 7 Abb.18a 
Grün 1275 32 1 3 —| — — — „> 386 
Blau 1125 |210(107—330)| 8| 4 || 2 | — +, biog 186 











Versuch 4. Bessere Erfolge wurden bei Verwendung zweier je 
600kerziger Lampen erzielt, die symmetrisch über den Kästen ange- 
bracht waren, und deren Abstand von den Kulturen 25 cm war (ohne 
Berücksichtigung der Filterwirkung betrug also die auffallende Energie 
19200 MK). Um ihre starke Heizwirkung abzuschwächen, wurden die 
Kästen von einem gemeinsamen Kühler in Gestalt eines offenen, flachen 
Beckens aus Winkelmessing mit Glasboden bedeckt, durch den Leitungs- 
wasser in etwa 1,5 cm hoher Schicht strömte. Die Erwärmung der Ob- 
jekte wurde dadurch wenigstens auf etwa 30° herabgedrückt. In 7 Tagen 
(2.—9. Juni 1926) hatten sich dann im Rot die Thalli recht günstig ent- 
wickelt, und sie trugen auch reichlich Atemhöhlen mit normalen Assi- 
milationszellen (Abb. 19a). Die aus Blau waren bedeutend schmächtiger. 
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hatten aber auch schon die ersten Atemhöhlen gebildet (Abb. 19b). 
Die aus Grün (Abb. 19c) waren schließlich ganz zurückgeblieben und 
wiesen nur vereinzelt Atemhöhlen auf. In allen Kulturen schwankten 
die Werte sehr stark, ohne daß aber die Grenzen verwischt waren 
Die Messung ergab folgende Zahlen: 


























rchgelas- soil of n | Bee 

MK = s vH . vH 
Rot 5376 | 231 (198-246) | 40 17 171 74 | Abb. 19a 
Grün | 6528 85 ( 67—112)| — — — — » 190 
Blau 5760 | 131 (106—174)\| 9 7 69 | 53 » 19b 


Es ergibt sich also deutlich, daB im roten Licht die Entwicklung am 
günstigsten ist, d.h. am meisten der im reichlichen weißen Licht nahe- 
kommt. Am ungiinstigsten ist Grün, aber auch Blau 
steht in seiner Wirkung dem Rot beträchtlich nach. — 
Die Färbung der Thalli war übrigens in allen Fällen 
normal grün. 


Vergleich zwischen farbigem und weißem Licht. 

Man sollte erwarten, rotes Licht allein müßte 
die Entwicklung wesentlich stärker anregen als ge- 
mischtes Licht etwa gleicher Intensität, weil dieses 
ja die für sich allein ungünstigen blauen und grünen 
Strahlen mit enthält. Wie die Versuche lehren, ist 

= = ri alte das aber nicht der Fall. | 
Pflanzen aus a rotem, b Bei derersten Versuchsgruppe aus farbigem Licht, 
a Se a. fiir die die Tabelle auf vor. Seite ein Beispiel ist, war 
rang der Lichtgenuß etwa 1100 MK. Die Entwicklung 
ac war dabei ganz ungünstig. Nach 12 Tagen betrug 
die Lange der Thalli im Rot oder Blau etwa 200; ihre Breite betrug 
50 (= 26 vH) im Rot und 26 (= 12 vH) im Blau. Dieselbe Lichtquelle 
bestrahlte zugleich die Kulturen zu Kap. 2, Versuch 1 (S. 334ff.); es sind 
beim Vergleich also jahreszeitliche oder sonstige Verschiedenheiten der 
AuBenbedingungen und des Materials ausgeschlossen. Nach der Lange 
sind obigen Thalli etwa solche aus 500 MK vergleichbar, da in 14 Tagen 
die aus 420 MK eine Lange von 182, die aus 740 MK eine solche von 
286 erreicht haben!) (S. 336). Geht man nach der Breite, so liegt das 
Äquivalent für rotes Licht von etwa 1100 MK sicher unter weißem 
Licht von 420 MK, wo nach 14 Tagen die relative Breite 51 vH beträgt. 
Grünes Licht wirkt bedeutend ungünstiger als Weiß von nur 140 MK; 
während in diesem die Thalli noch leidlich treiben, ist im Grün fast 





1) Zum Vergleich ist zu bemerken, daß der Agar der Farbkulturen | proz. war. 








und Gestaltbildung bei Marchantia polymorpha. 347 


keine Entwicklung festzustellen. — Noch deutlicher zeigt das alles 
ein Vergleich der Abbildungen (Abb. 18 mit Abb. 5—13). 

Bei Versuch 4 war der LichtgenuB der Thalli weit hôher, nämlich 
etwa gleich 6000 MK. Bei dieser Intensität ist die Entwicklung im Rot 
gut, im Blau und Griin immer noch ungeniigend. Im roten Licht sind 
die Thalli in 7 Tagen zu 231 Länge mit 74 vH relativer Breite heran- 
gewachsen. Parallelversuche sind 3 und 4 des vorigen Kapitels (S. 337 ff.) 
und sie zeigen: Bei gemischtem Licht ist in etwa gleicher Intensität 
(7500 MK) das Optimum der Entwicklung schon überschritten: die 
Thalli sind kurz — nur 149 in 6 Tagen! — und sehr breit. Nach der 
Lange sind dagegen mit den Pflanzen aus Rot etwa die aus 1900 MK 
weißem Licht vergleichbar mit L = 243 in 6 Tagen; das sind zufällig 
die aus optimalem Licht. Die Breite ist allerdings bei den Pflanzen aus 
rotem Licht ziemlich beträchtlich und gleicht sogar der aus gleich- 
intensivem weißen Licht (74 vH). — Sucht man zu den Kulturen aus 
Blau eine Parallele bei den Mischlichtkulturen, so kommt man dort 
auf ganz geringe Intensitäten : 6000 MK Blau sind etwa gleich wirksam 
wie 470 MK Weiß (in Blau in 7 Tagen: L = 131, V:L=7 vH, 
B: L =53vH; in Weiß in 6 Tagen: L = 129, V:L =5vH, B:L= 
43 vH). Für Grün von 6000 MK liegt das Aquivalent sicher unter 
100 MK WeiB, also einer 60mal schwacheren Intensität. 

Nunmehr muß freilich daran erinnert werden, daß nach dem S. 343 
Gesagten die Filtertransparenzen etwas zu hoch angegeben sein könn- 
ten). Doch bleibt auch dann von dem soeben Ausgeführten noch das 
Folgende bestehen: 

Rotes Licht wirkt, obwohl ihm die für sich allein ungünstigen blauen 
und grünen Spektralbezirke fehlen, doch mindestens nicht wesentlich besser 
als weißes Licht von gleicher Intensität, vielleicht sogar ungünstiger. 

Grünes Licht hat nur einen geringen Bruchteil (etwa 1/20) der Wirk- 
samkeit gleichintensiven gemischten Lichtes. 

Blaues Licht wirkt merklich ungünstiger als gleichintensives Rot, 
auch ungünstiger als Weiß. 


b) Ausbildung der Atemhöhlen. 


Da sich die Brutkörper so ungünstig entwickelten, untersuchte ich 
zur Ergänzung in farbigem Licht aufgewachsene Regenerate. Bekanntlich 
lassen abgeschnittene Thallusstücke von Marchantia, Lunularia und 
anderen Lebermoosen, falls man ihnen keinen Vegetationspunkt gelassen 
hat, regelmäßig durch Adventivsprosse neue Thalli aus sich hervorgehen. 


1) Hierzu kommt auch noch: Je näher die Lichtquelle (wie eben bei den 
Farbversuchen), desto schräger ist im Mittel der Lichteinfall und damit desto 
höher der Verlust an Reflexion. Dieser Fehler kann aber höchstens einige Pro- 
zent ausmachen, was im vorliegenden Falle belanglos ist. 
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Ich ließ diese Regenerate aus größeren Thallusabschnitten, die in Petri- 
schalen auf einer dünnen, mit Leitungswasser naß gehaltenen Wattelage 
ruhten, sich entwickeln. Die Schalen standen in den Farbkästen und 35 cm 
von einer 600kerzigen Lampe entfernt, die dauernd brannte. Die Be- 





Abb. 20—22. Wirkungen ger nn Lichtes, Abb. 20. Regenerate aus Rot (a), Blau (b), 

Grün (c). Bei den ersteren zwei sind die Atemhöhlen nur auf einem kleinen Ausschnitt einge 

zeichnet; bei c nur vereinzelte Atemhöhlen (AH). Vergr. 3 X. — Abb.21. Atemhöhlen vom 

Querschnitt des Thallus aus Rot (a) und Blau (b). Vergr. 175. — Abb. 22. Epidermiszellen, 
auf dis Außenwände eingestellt, aus Grün (c), Blau (b), Rot (a). Vergr. 300 X. 


dingungen waren also dieselben wie in Versuch 1—3 des vorigen Ka- 
pitels, mit denen sie auch zugleich angesetzt wurden. Wie immer, so 
entwickeln sich auch hier die Regenerate viel günstiger als Brutknospen- 
keimlinge, offenbar weil ihnen ein reicher Vorrat von Nährstoffen im 
Mutterthallus zur Verfügung steht. Dadurch bieten sie natürlich dem 
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Lichte mehr Gelegenheit, seinen gestaltenden Einfluß geltend zu machen. 
Dieser Versuch wurde dreimal und stets mit demselben Erfolg angestellt. 
In grünem Licht bilden sich schmale, stark rinnig mit den Rändern 
aufgebogene Sprosse. Die aus Rot sind erheblich breiter und im Quer- 
schnitt nur wenig gewölbt. Die Sprosse aus blauem Licht sind etwas 
ungünstiger als die aus rotem. Die Länge der Regenerate zeigte keine 
auffallenden Verschiedenheiten, doch habe ich leider genaue Fest- 
stellungen unterlassen, da sich mein Interesse auf die Struktureigen- 
tümlichkeiten zur Ergänzung der Versuche mit Brutkörpern richtete. 
Die Sprosse aus Grün besitzen nur vereinzelte Atemhöhlen; diese sind 
langgestreckt, sehr schmal und es fehlen ihnen die Assimilationszellen. 
In rotem und blauem Licht sind die Thalli, wie jede normale Marchantia, 
völlig mit Atemhöhlen bedeckt. Die drei Typen sind in Abb. 20a—c 
nebeneinandergestellt. Die Atemhöhlen aus rotem und blauem Licht 
unterscheiden sich jedoch dadurch in sehr auffälliger Weise, daß erstere 
stets reichlich Assimilationszellen in ihrem Innern entwickeln, während 
den letzteren diese stets fehlen. Dementsprechend sind in blauem Licht 
die Atemhöhlen auch flacher. Auch diese Unterschiede sind sehr kenn- 
zeichnend und traten bei jeder Kultur auf (Abb. 21). Die Regenerate 
aus rotem Licht waren unterseits oft violett gefärbt (vgl. S.338, Vers. 3). 
Um einen Beitrag zu der zu Beginn dieses Kapitels (S. 342) aufgeworfenen 
Frage zu liefern, ob die Quantität oder die Qualität des Lichtes von größerem 
Einfluß auf die Ausbildung des Thallus sei, wurden einmal Regenerate in rotem 
Licht in größerer Entfernung von der Lichtquelle angesetzt. Ihr Lichtgenuß 
betrug nur ein Drittel der sonst angewandten Menge. Trotzdem war ihre Aus- 
bildung (gute Breitenentwicklung, Thallus voller Atemhöhlen mit reichlichen 
Füllzellen) die gleiche wie die der Rotpflanzen von dreifacher Lichtmenge. 
Danach ist mit KLeBs die obige Frage zugunsten der Qualität des Lichtes zu 
entscheiden. Das ist nicht ohne Bedeutung mit Rücksicht auf eine Menge 
älterer Untersucher, die die verschiedensten Pflanzen unter der Wirkung farbigen 
Lichtes verschiedener Intensitäten studiert haben, und die beobachteten Unter- 
schiede trotzdem nur auf die Qualität des Lichtes zurückführen wollen. 


c) Die Chloroplasten in farbigem Licht. — Literatur. 

Beobachtungen über das Verhalten der Chloroplasten wurden an 
keimenden Brutkörpern, ausgewachsenen Thallusstücken, die die Re- 
generate lieferten, und schließlich den Regeneraten selbst vorgenommen. 

Zuerst wurden an jungen Thallis aus verschiedenfarbigem Licht 
erhebliche Größenunterschiede der Chloroplasten beobachtet. Z. B. maß 
ich am 1. XII. 1925 als durchschnittlichen Durchmesser in Rot 4,5 u, 
in Blau 3,0 x, in Grün 2,5. An einer anderen Kultur fand ich am 
8. XII. in Rot 5,4 u, in Blau 4,8 y, in Grün 3,9 u. Man sieht solchen 
Chloroplasten deutlich an, daß hier Volumunterschiede bestehen. Man 
vermutet sofort, daß die Qualität des Lichtes die unmittelbare Ursache 
ist; in Wirklichkeit ist sie aber nur mittelbar die Ursache: Auch bei 
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Marchantia sind nämlich die Chloroplasten in dem embryonalen Gewebe 
der Vegetationszone winzig klein; sie teilen sich auch in dieser Kleinheit 
und wachsen erst in den älteren Zellen zur normalen Größe heran. 
In dem Brutkörper sind dieselben Unterschiede zu bemerken: in der 
Mitte sind die Chloroplasten von normaler Größe, in zwei weiten Zonen 
um die Vegetationspunkte herum sehr klein. Da nun die Brutkörper 
in grünem Licht ganz langsam treiben, in rotem viel rascher, sind die 
Zellen im Grün noch embryonal, wenn die im Rot bereits ausgewachsen 
sind. Jene haben daher noch die embryonalen Chloroplasten, diese die 
bereits in die Normalform übergegangenen. Brutkörperkeimlinge sind 
also kein geeignetes Material, um die Wirkung der Lichtqualität auf die 
Chloroplastengröße festzustellen. 

Später wurden daher alte Thallusstücke und neugebildete Regene- 
rate untersucht. Bei diesen fanden sich ganz gleichsinnige Unterschiede 
in den Chloroplastenmaßen, die freilich weniger groß waren als bei 
treibenden Brutkörpern. Nebenstehende Tabelle bringt Ergebnisse von 
sechs Messungen an verschiedenen Tagen und verschiedenen Objekten. 
Die Zahlen geben den Durchmesser von Chloroplasten an, die sich in 
der Aufsicht darbieten. Etwa an solchen, die den Seitenwänden der 
Zellen anliegen, also in Seitenansicht gesehen werden, die dritte Dimen- 
sionen zu messen, um daraus das Volum zu berechnen, wäre ein äußerst 
unsicheres Unternehmen, denn die körperliche Form, mit der der 
Chloroplast die gemessenen drei Dimensionen ausfüllt, kann sehr ver- 
schieden sein. Auch sind die Messungen von Chloroplasten, die sich 














a b 
Angesetzt am: 28. XI. 25 |} 21. XII. 25 | 21. XII. 25 | 28. XI. 25 | 28. XI.25 | 21. XII. 25 
Untersucht am : 4. XII. 25 8. I. 26 9. 1. 26 8. XII. 25 | 19. XII. 25 14. I. 26 
im Rot 4,2 u 4,2 u 4,2 u 4,9 u 4,2 u _ 
” Blau 3,7 ” 3,8 ” 3,8 ” 3,8 ” 3,7 ” 3,7 u 
” Grün 3,4 ” 3,3 ” + 3,5 ” (2,1 ») 3,2 ” 




















Durchmesser von Chloroplasten in verschiedenfarbigem Licht (nach Aufsichtsbildern). 

Mittelwerte aus je 20 Messungen: a) In großen Thallusabschnitten, die in aus- 

gewachsenem Zustand in farbiges Licht gebracht wurden; b) in Regeneraten, 
die in farbigem Licht gebildet wurden. 


in Flächenansicht und in Seitenansicht bieten, nicht immer vergleich- 
bar ; ich beobachtete öfters, daß letztere einen größeren längsten Durch- 
messer haben als unmittelbar benachbarte, die in Flächenansicht ge- 
messen wurden; es waren dann offenbar die den Seitenwänden anliegen- 
den Chloroplasten flacher als die anderen. Im Durchschnitt sind in allen 
drei Lichtarten die Chlorophylikörner etwa 2 u dick; die aus Rot sind 
also zweifellos flacher, die aus Grün rundlicher. Ich bin jedoch der 
Ansicht, daß das Volum der Chloroplasten trotzdem gleich ist, also 
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lediglich Formunterschiede bestehen. Wenn auch, wie bemerkt, eine 
siéhere Bestimmung der Volumina kaum möglich ist, lassen sich doch 
zwei Tatsachen zugunsten dieser Ansicht aufführen. Einmal kann 
nämlich durch Kneten eines Wachskügelchens, dem man etwa zunächst 
einen Durchmesser proportional dem eines Chloroplasten aus griinem 
Licht gibt und dann zu den Dimensionen eines aus Rot umformt, sich 
leicht überzeugen, daB bei gleichem Volum die oben festgestellten Form- 
verschiedenheiten sich leicht modellieren lassen, ohne daß dabei un- 
wahrscheinlich wirkende Gestalten entstehen. Zweitens wurde folgendes 
Experiment ausgeführt: Am 10. und 11. Februar 1926 bestimmte ich auf 
Grund von 160 Messungen, die untereinander sehr gut übereinstimmten, 
die Chloroplastenmaße einer Marchantia-Gewächshauskultur und fand 
als durchschnittlichen Durchmesser 4,0 u. Ich brachte die Pflanzen am 
11. Februar 12 Uhr mittags unter die Lichtfilter und maß die Chloro- 
plasten wieder nach 5 Stunden. Dabei ergaben sich folgende Werte: 
Rot 4,2 u Blau 3,8 u Grün 3,6 u. 

Die Kulturen hatten also bereits nach 5 Stunden nahezu dieselben 
Unterschiede erreicht, wie sie oben von Material beschrieben wurden, 
das sich schon viele Tage in den verschiedenen Farben befunden hatte. 
Es ist aber kaum anzunehmen, daß bereits nach so kurzer Zeit so wesent- 
liche Größenunterschiede auftreten sollten; es ist also auch hiernach 
zu vermuten, daß (abgesehen von dem Sonderfall, den die Brutkörper 
boten) überall nur Formverschiedenheiten vorlagen. 

Ich habe diese Frage der Chloroplastengröße und -form aus zwei 
Gründen hier ziemlich ausführlich besprochen. Erstens weil neuerdings 
die Möglichkeit erheblicher Größenunterschiede von Chloroplasten der- 
selben Pflanze lebhaft umstritten worden ist. Zweitens aber auch, 
weil der Schluß, daß im roten Licht ein Flachwerden der Chloroplasten 
erfolgt, in grünem Licht eine Abrundung in Widerspruch zu SENN 
steht. Nach Senn (1908, S.8) bewirkt nämlich gerade rotes Licht 
„Kontraktion‘‘ der Chloroplasten, die blauvioletten Strahlen dagegen 
wirken wie Tageslicht, d.h. veranlassen Abflachung. Allerdings hat 
er nur wenige Objekte untersucht (Mesocarpus, Hormidium flaccidum 
und Funaria). Bei Tageslicht zeigt Marchantia übrigens ganz normal 
eine mittlere Abflachung, schwächer als im Rot, stärker als im Blau 
oder gar Grün, wie die soeben mitgeteilten Durchmesser vom 10. und 
11. Februar lehren. 


Was die Stellung der Chlorophyllkérner anlangt, so zeigte sich bei 
Untersuchung alter Thallusstücke wie neugebildeter Regenerate stets: 
in grünem Licht liegen die Chloroplasten in der Mehrzahl den Außen- 
wänden an; in blauem Licht verteilen sie sich auf die dem Lichte zu- 
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und abgewandten Seiten, bevorzugen aber die ersteren; in rotem Licht 
schließlich sind die Chloroplasten nahezu gleichmäßig auf alle Zellwände 
verteilt. Stellt man daher bei mikroskopischer Betrachtung mit starker 
Vergrößerung auf die Außenwände der Zellen ein, so erblickt man in 
den drei Farben ganz verschiedene Bilder: im Grün einen dicht ge- 
drängten Belag mehrseitig gegeneinander abgeplatteter Chromato- 
phoren, im Blau eine geringere Zahl und im Rot nochmals weniger, die 
sich sehr zerstreut auf die ganze Fläche verteilen. Dazu kommen noch 
die schon beschriebenen wesentlichen Formunterschiede, so daß sich 
sehr kennzeichnende Bilder ergeben (Abb. 22). Auch in den abgebil- 
deten Schnitten (Abb. 21) sind die verschiedenen Lageverhältnisse deut- 
lich zu erkennen. Nach der üblichen Terminologie herrscht also im 
grünen Licht Antistrophe (Vorderlage), im blauen Diastrophe (Vor- 
Rücklage), im roten Peristrophe (Allseitlage). 

Das Ergebnis stimmt im wesentlichen mit einigen Beobachtungen 
ScHMmipts (1870, S.33f.) an Marchantia überein, die er jedoch unzu- 
reichend beschreibt. 

Die Stellung im Blau und Grün ist typische Lichtlage, die auch 
bei gutem Licht, aber nicht zu greller Besonnung eingenommen wird. 
Die Lageverhältnisse bei verschiedenem Lichtgenuß sind schon mehr- 
fach untersucht worden, und als erster hat STAHL beobachtet, daß bei 
gutem Licht die Chloroplasten an den Wänden liegen, die parallel der 
Laubfläche verlaufen (Stau 1880, Sp. 873 und 1883, S. 173f.; Senn 
1908, S. 115). Dagegen entspricht die Stellung im Rot der Schattenlage. 

Literatur. Über Anzuchten in farbigem Licht liegen nur ganz wenige Er- 
gebnisse vor. Nach DacHnowskı fördern rotes und blaues Licht das Auftreten 
von Sexualorganen. Nach WEINERT wirken rotes und blaues Licht wie schwa- 


ches weißes Licht, und zwar ist Blau ungünstiger. Doch hat dieser Autor nur 
wenige, unzureichende Versuche angestellt. 


4. Wassergehalt des Substrates. 


Die Brutkörper wuchsen auf Agar verschiedener Konzentration in 
Petrischalen, die offen und benachbart in einer feuchten Kammer 
standen. Die verschiedenen Gele enthielten gleiche Mengen Nährsalze 
(meist etwa 0,1 vH). Als wasserreichstes Substrat wurde oft reine 
Nährlösung (Agar 0 vH) verwendet. 

Daß K trati terschiede der Agargele starken Einfluß auf die 
Entwicklung haben, und daß bei zunehmender Konzentration ihre Wirkung zu- 
nehmender Trockenheit des Bodens gleichkommt, lehrt der Augenschein. Über- 
raschenderweise ist jedoch der Dampfdruck der Gele bis zu weit höheren Kon- 
zentrationen, als sie hier angewandt worden sind, gleich dem reinen Wassers (Katz). 
Dementsprechend ist auch der Quellungsdruck in diesem Bereich ganz unbe- 
deutend (Reıske, Posnyak). Deshalb braucht aber keineswegs die Wasser- 
versorgung der Pflanze überall maximal zu sein. Zweifellos spielt auch die Be- 
weglichkeit des Wassers im Substrat eine bedeutsame Rolle, ,,da in einem Boden. 
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der reichlich Wasser zu enthalten scheint, doch eine Pflanze Wassermangel 
haben kann, indem die ihrer Wurzel benachbarten Bodenmassen entwässert 
sein kénnen, ohne daB hinreichend schnell für Wassernachschub gesorgt werden 
könnte“ (BENECKE 1924, S. 50; daselbst weitere Lit.). Leider ist Agar hierauf- 
hin noch nicht untersucht worden (Uber die Diffusionsgeschwindigkeit in Agar- 
gelen, die durch zunehmende Konzentration derselben merklich herabgesetzt 
wird, vgl. BECHHOLD und ZIEGLER 1906). Um einen gewissen Anhalt für die 
bei Agar bestehenden Unterschiede zu gewinnen, wurde folgender grobe Versuch 
ausgeführt: In erkaltete, feste Gele verschiedener Konzentration wurden Spalten 
eingeschnitten und Löschblattstreifen von etwa 3 cm Breite eingesteckt. Agar 
und Löschblatt berührten sich vollkommen; störende Luftspalten zwischen bei- 
den traten nicht auf; die Gele selbst waren zu starr, um etwa mit aufgesaugt 
zu werden und das Löschblatt zu verstopfen. Die Höhe, bis zu der aus dem 
Agar Wasser aufgesaugt wurde, nahm mit zunehmender Konzentration des Gels 
stark ab, und diese Werte dürften der Beweglichkeit des Wassers im Substrat 
etwa proportional sein. Die Unterschiede der Steighöhe traten vom ersten Augen- 
blick an auf und blieben auch noch erhalten, als nach einigen Stunden die Ver- 
dunstung auf dem Steigwege dem weiteren Anstieg ein Ende setzte. (Die Ver- 
suchsgefäße standen benachbart in einem trockenen, zugfreien Raum.) 


Steighöhe des Wassers in Löschpapier, das in Agargelen verschiedener Kon- 
zentration steckt, in cm. 








Zeit Konzentration des Agar 

3 vH 2 vH 1 vH 0 vH 

5 Min. 0,8 11 1,4 3,4 
15 ,, 1,5 1,8 2,6 6,6 
30 „ 17 2,1 3,1 _ 
45 „ 1,9 2,4 3,5 9,7 
60 „ 2,1 2,7 3,9 11,9 
Maxim. — 3,6 5,1 _ 














Man sieht aus diesem Versuch, dessen genaue Ergebnisse obenstehende 
Tabelle bringt, daß in der Tat durch zunehmende Konzentration des Agar die 
Wasseraufnahme sehr erschwert wird. Und zwar scheint, wie die Tabelle lehrt, 
bei sehr feuchtem Gel eine Konzentrationszunahme die Wasseraufnahme mehr 
zu erschweren als eine gleichgroße Konzentrationszunahme bei trockenem Gel. 
Bei den Tabellen und der graphischen Darstellung (Abb. 23) ist jedoch die Kon- 
zentration des Agar als Maßstab der Wasserversorgung aufgetragen, da die oben 
erhaltenen: Zahlen nicht exakt genug sind. Eigentlich müßten also die Kurven 
in ihrem linken Teil, der die niederen Konzentrationen betrifft, mehr in die 
Breite ausgezogen sein. Ihre charakteristische Form bliebe dabei natürlich er- 
halten. 

Es sind bereits bei den Lichtversuchen einige Vergleiche verschieden kon- 
zentrierten Agars aufgeführt, deren Ausdeutung kurz nachgeholt sei. 

Versuch 1 = Kap. 2, Versuch 1 (S. 334ff.). Wie die Tabelle C auf S. 333 lehrt, 
ist der Wassergehalt des Substrates von deutlichem Einfluß auf die Gestaltung. 
In allen Fällen ist die Länge auf 2 proz. Agar geringer als auf 1 proz. ; die Breiten- 
entwicklung (B : L) erweist sich dagegen durch die größere Trockenheit des 
Substrates gefördert. Ebenso treten die Atemhöhlen im 2 proz. Agar etwas 
früher auf. Die Schlußtabelle (S. 336) bestätigt die Längendifferenz sehr deutlich. 
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Versuch 2 = Kap. 2, Versuch 2 (8. 336f.) zeigt dasselbe, 

Wesentlichere Aufschlüsse sind jedoch erst beim Arbeiten mit mehr Ab- 
stufungen der Bodenfeuchtigkeit zu erwarten, wie sie die folgenden Versuche 
bringen. 

Versuch 3. 16.—26. Juni 1925. Standort: Sonniger Raum. Vgl. 


Abb. 23. 


























Konzentr. L r V:L B B:L Allen 
des Agar vH vH vH Zahl 
0,2 263 + 26 17 7 146 + 14 56 13 
0,5 |s48+8 28 8 |173+78| (49) 27 
1,0 263 + 30 39 15 196 + 29 75 23 
2,4 218 + 15 34 16 190 + 32 90 23 


Das Längenwachstum erreicht also bei einem mittleren Wassergehali 

des Substrates den größten Wert und fällt nach der größeren und geringeren 

Feuchtigkeit hin ab. Betrachtet man 

die Breite, absolut genommen, so sieht 

man sie weit über das L-Optimum 

L hinaus immer ansteigen und erst bei 

8 sehr starkem Zurückbleiben der Länge 

a (2,4 vH) nimmt sie ganz unbedeutend 

ab. Lehrreich ist ein Vergleich der 

Pflanzen aus 0,2 und 1,0 vH. Beide 

He 7 haben zufällig dieselbe Länge, aber 

a rth die Breite ist auf feuchtem Substrat 

er N 146, auf trockenem 196! Dementspre- 

0  %igdgar & chend steigt auch B : L von 56 vH 

Abb. 23. Typisches Verhalten von Länge (2), auf 90 vH an. Nach den Ausfüh- 

zunehmender Trockenheit des Substrates. J, rungen in der Einleitung (S. 327f.) ist 

und J im selben Maßstab gezeichnet. „120 eine morphogenetische Wirkung der 

zunehmenden Trockenheit des Subsirates, und zwar im Sinne einer 

Breitenförderung, nachgewiesen. Der Vorstoß der Thalluslappen über 
den Vegetationspunkt ändert sich gleichsinnig. 

Einige Pflänzchen wurden bis zum 8. Juli weitergezogen und wiesen 
dann noch dieselben auffälligen Unterschiede auf. Inzwischen waren 
auch Verzweigungen eingetreten, und zwar auf 0,2proz. Agar bei '!/, der 
Pflanzen, auf 1,0- und 2,4proz. bei allen. Es läuft also die Häufigkeit 
der Verzweigungen parallel der Flügelentwicklung. 

Versuch 4. 12.—20. Mai 1926. Standort: Nordraum. Es erschien 
wünschenswert, auch eine Gewichtsbestimmung der Pflänzchen aus- 
zuführen. Nach den vorigen Befunden über Längen- und Breiten- 
entwicklung war zu erwarten, daß bei einer mittleren Konzentration 











1) Vgl. S. 367. 
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des Agar die Pflanzenmasse am größten wäre. Das zeigte sich denn auch 
mit voller Sicherheit, wie nebenstehende Tabelle lehrt. Uber die Aus- 
führung der Wägung und ihre Fehler wurde bereits in der Einleitung 








~~ Zu Frisch- Trocken- etwentetne 
vH gewicht gewicht am er 
0 0,508 0,030 5,9 
0,2 0,708 0,040 5,7 
1,2 0,863 | 0,060 7,0 
2,4 0,671 0,054 8,0 











Gewicht in Milligramm pro Pflänzchen. 


das Nôtige gesagt (S. 326). Der Anstieg der Prozentzahlen des Trocken- 
gewichtés (die nach der Einleitung als ungenau gelten müssen) von 
5,9 auf 8,0 vH dürfte zufallig sein, da er sich nirgends wiederholte. 


Versuch 5. 20.—30. Mai 1926. Standort: Nordraum. Messung und 
Wagung ergaben: 











Konzentr. L r V:L R B:L Frisch- Trocken- Trock 
des Agar vH vH vH |gewicht mg|gewicht mg} subst. vH 
0 278 + 24| 52 19 217 78 1,59 0,067 4,2 
02 |296- 16] 45 | (15):)| (202) (68))| 2,75 0,107 3,9 
0,6 |299+ 31] 49 | (16))| 238 | 80 3,51 0,127 3,6 
1,2 273 54 20 233 85 2,53 0,130 5,1 
18 1260 49 | (19) | 229 | 88 
2,4 238 50 | 21 218 92 
3,0 213 47 | 22 201 94 


























Der Längenanstieg zwischen 0 und 0,6 vH ist hier weniger deut- 
lich als beim vorletzten Versuch. Die zunehmende Tendenz zur Breiten- 
entwicklung ist wiederum einwandfrei nachzuweisen, wenn man etwa 
die Pflanzen aus reiner Nährlösung (ZL = 278, B = 217) und die aus 
1,2 vH (L = 273, aber B = 233) oder die aus 0 vH (B = 217, L = 278) 
mit denen aus 2,4 vH (B = 218, aber L = 238) vergleicht. 

Ganz auffallende Unterschiede zeigen auch wieder die Gewichts- 
bestimmungen; bei einem mittleren Wassergehalt des Substrates wird 
ungefähr das Doppelte an Substanz erzielt als auf feuchtestem Substrat. 


Weitere Versuche mit verschiedenem Wassergehalt des Substrates 
finden sich im folgenden Kapitel, wo die kombinierte Wirkung von 
Boden- und Luftfeuchtigkeit dargestellt wird. 


1) Vgl. S. 368. 
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5. Wassergehalt der Atmosphire. 

Um auf einwandfreie Weise verschiedene Grade von relativer Luft- 
feuchtigkeit zu erzielen, haben schon mehrere Experimentatoren Salz- 
lésungen von verschiedenem Dampfdruck verwendet, die in offenen 
GefäBen in dem abgeschlossenen Versuchsraum standen. Eingehende 
Angaben hierüber gibt Renner (1915). Bei den vorliegenden Versuchen 
wurden die Kulturen in Kristallisierschalen mit gut gedichtetem Deckel 
angesetzt, deren Boden mit NaCl-Lösungen verschiedener Konzentra- 
tion erfüllt war. Da die Pflanzen auf Wasserdampf abgebenden Medien 
— Agar, selten Nährlösung — wuchsen, hat man freilich mit einem 
Anwachsen der Dampfsättigung nach ihnen hin zu rechnen. Auch sind 
Temperaturschwankungen nicht völlig zu vermeiden, die vorübergehend 
die relative Luftfeuchtigkeit stark verändern, in feuchtester Atmo- 
sphäre (über destilliertem Wasser) es sogar zu Taubildung an den 
Gefäßwänden kommen lassen. Doch wird man immerhin annehmen 
können, daß das Dampfdruckgefälle vom Objekt zur Salzlösung dem 
Dampfdruckunterschied der verschieden konzentrierten Lösungen (bzw. 
der Dampfdruckerniedrigung) im Durchschnitt annähernd proportional 
war. Ich arbeitete mit verschiedenen Konzentrationen einer gesättigten 
NaCl-Stammlösung, deren in Betracht kommende Werte hier (nach 
LAnwporp-BÖRNSTEIN, Physik.-chem. Tabellen, 5. Aufl., 1923, S. 1382) 
zitiert seien: 
































Konzentr. Stammisg. verd. auf 0 Vs Wg Ya 2a 3/4 Yı 
gNaCl zu 100g H,O. .| 0,0 | 7,1 | 11,9 | 17,9 | 23,8 | 26,9 | 35,8 
Dampfdruckerniedrigung 
bei 0°C (mm Hg) . . | 0,00 | 0,17| 0,31| 0,49/ 0,68| 0,78| (1,12 
Dampfdruck (mm Hg) . | 4,579} 4,41| 4,27| 4,09| 3,90; 3,80 (3,46) 
Konzentration 
been 2 
Dampldruckerniedrigung cigs Boon eerie Condé ou . 
Saugkraft in Atmosph. . | — 54 96 | 153 | 220 | 257 368 


Die Werte sind zum Teil inter- (und extra-)poliert. Die Gefrierpunktser- 
niedrigungen, die Dampfdruckdifferenzen und die Saugkrafte (letztere sind ja nach 
van’t Horr der Dampfdruckerniedrigungen proportional) zeigen bei Zunahme 
der Konzentration untereinander proportionale Veränderungen; sie kénnen also 
alle drei als Maßstab der Wirksamkeit der Lösung gewählt werden. Dagegen 
verändern sie sich nicht (linear) proportional der Konzentration, wie sich bei Er- 

Konzentration < 
Dampfdruckerniedrigung "8. 

Um ein zu starkes Austrocknen des Agar in trockener Atmosphäre zu 
vermeiden, wurden stets hohe Kulturgefäße mit kleiner freier Oberfläche 
verwandt, öfters sogar weithalsige Flaschen, die bis zum Rande gefüllt 
wurden. 





rechnung des Verhältnisses z. B. 








Versuch 1. 22. April bis 6. Mai 1925. Auf 0,3proz. Agar. Standort: 
sonniger Raum. Nachfolgende Tabelle lehrt: In dem Maße wie die Luft- 
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L v V:L B B:L | AHen 

vH vH bei 

Dest. W. 80+ 9| 17 21 84 105 Le 
1/, ges. NaCl} 90+17| 22 | 24 | 100 | 111 | %,, 
sy 5  » | 982117] 27 | (28) | 112 | 114 | u 
1, » m 1107+ 8| 30 | 26 |129 | 121 |. 


trockenheit steigt, nehmen Thalluslänge und Breitenentwicklung deutlich 
zu. Die Atemhôhlen treten bei den am lebhaftesten gewachsenen Kulturen 


zuerst auf. Abb. 24 gibt die Werte 
für L und B graphisch wieder. Man 
sieht hier auch nochmals deutlich, 
daß B stärker ansteigt als L, ein 
Beweis (siehe S.327f.), daß eine mor- 
phogenetische Wirkung der Luft- 
trockenheit (im Sinne einer Breiten- 
förderung) vorliegt. 


Versuch 2. 16. Juni bis 1. Juli 1925. 
Auf 0,6proz. Agar. Standort: sonniger 
Raum. Vgl.Tabelle. Die Breite nimmt 
hier wie beim vorigen Versuch sehr 
stark zu, die Lange dagegen sinkt von 
Anfang an. Dieses Ergebnis weicht 
von dem vorigen durchaus ab. Eine 
einheitliche Erklarung ware jedoch zu 
geben, wenn der verschiedene Wasser- 
gehalt der Atmosphäre im gleichen Sinne 
wie der der Unterlage wirkt: In Ver- 


such 1 ist das Substrat ziemlich feucht; die Länge läßt sich daher durch 
Trockenheit in der Luft noch steigern. In Versuch 2 ist die Unterlage 
selbst schon sehr trocken (0,6 gegen 0,3 vH); kommt noch Trockenheit 


Abb. 24. Länge (Z) und Breite (B) bei 
h der Trockenheit der At La 
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feuchtem Substrat). ZL und B zu Vers. 1, L: 
zu Vers.3. L und B einerseits, [2 anderer- 
seits in ver Maßstab 


hica 


(auf 
































| felted B:L | AHen 
a - vH Fr vH | Zahl 
Dest. W. 253 Bo 9 134 54 16 
1/, ges. 252 22 9 196 78 17 
| 201 28 14 185 92 9 


der Luft hinzu, so wird die Länge eingeschränkt. Für die Breite dagegen 
ist die größte Gesamttrockenheit immer am günstigsten. — Alle noch 
aufzuführenden Ergebnisse werden diese Vermutung bestätigen. 


Planta Bd. 3. 
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Versuch 3. 29. Mai bis 9. Juni 1925. Standort: Nordraum. Aus- 
nahmsweise wurden hier die Brutkörper in Schalen mit 0,17proz. Nähr- 
lösung auf Fließpapier (das durch ein Gitterwerk von Paraffinleisten 





5 er pyre UE Edi Abb. 
vH vH 





Dest. W. | 274 6 2 101 | 37 | Abb. 25a 
1/, ges. 387 | 11 3 140 | 36 




















he 454 11 (2})| 140 | (31): 
a » 488 | 28 6 229 | 48 » 25b 
schwimmend erhalten wurde) kultiviert. Der Boden hatte also maximale 


Feuchtigkeit. Dementsprechend zeigte sich auch mit steigender Lufttrocken- 
heit das Längenwachstum mächtig 


gefördert. Ebenso erweist sich über 
00 
§ 
000 





a b 
Abb. 25. 11 Tage alte Thalli aus 0,17proz.Nahr- Abb. 26. 22 Tage ds Thalli aus u ,09 proz. Nähr- 
lösung und gewachsen über a dest. Wasser, lösung u. ungünstigem Licht, gewachsen a über 
b ges. NaCl-Lösung. Vergr. 8x. dest. Wasser, b ges. NaCl-Lösung. Vergr. 8 x. 


ges. NaCl-Lösung auch die relative Breite als erhöht, ein sicherer Be- 
weis für eine morphogenetische Einwirkung. Atemhöhlen waren in 
allen Kulturen bereits entwickelt. Abb.24 (L.) stellt das Ergebnis 


graphisch dar. 

Die verschiedenen Kulturen dieses Versuchs zeigten bemerkenswerte Unter- 
schiede in der Porusweite der Atemhöhlen. Die Besichtigung der Pflanzen lehrte 
auf den ersten Blick, daß in feuchter Atmosphäre die Atemöffnungen sehr weit 
waren, in trockener sehr eng. Genaue Bestimmungen, bei denen eine größere 
Zahl AHen mit ihrem Porus abgezeichnet und die Bilder ausgeschnitten und 
vun wurden, ergaben als Verhältnis des Porus zur Gesamtfläche über dest. 

. 10 vH, über 3/4 ges. NaCl 7 vH, über ges. NaCl 0,2 vH. Hierin schien eine 

direkte Anpassung vorzuliegen. Doch hat sich die 
Beobachtung nie wiederholt; die Poren sind sonst immer sehr eng. Das war 


1) Vgl. S. 3674. 
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auch bei einer Kultur der Fall, die zur speziellen Nachprüfung dieser Frage 
unter besonderen Vorsichtsmaßregeln so aufgestellt war, daß die täglichen Tem- 
peraturschwankungen nur 1° betrugen und ganz langsam verliefen. Hier herrschte 
sicher eine maximale Luftfeuchtigkeit, und trotzdem waren die Poren ganz eng. 
Dagegen zeigten ein anderes Mal Thalli, die in 30 cm Entfernung von einer 
künstlichen Lichtquelle und Erwärmung auf 30° gewachsen waren (Versuch 3, 
8. 337) recht weite Atemöffnungen (3,2 vH der Atemhöhle). Es sind danach 
offenbar andere Faktoren als die Luftfeuchtigkeit mit im Spiel; sicher aber auch 
nicht das Licht, denn bei den Versuchen mit abgestuftem Lichtgenuß waren nie- 
mals Unterschiede in der Porusweite zu bemerken. 


Versuch 4. Wiederholung des vorigen. 3.—25. Juli 1925. Die Pflanzen 
standen unter ungünstigeren Lichtvörhältnissen (weiter vom Fenster entfernt) 


























NL 0,08 vH NL 0,017 vH 
AHen AHen 
M > bei Zahl 7 à bei Zahl 
Dest. W. 1275 + 49 | 10vH 2 |Abb.26a1313 + 39|70vH| 3 
1/, ges. 297 + 48/40 ,, 5 392 + 53 (30 ,,)} 3 
. 1843 + 47170 „ 10 » 26b 








und sind d tsprechend langsam gewachsen, sehr schmal, und ihre Maße 
schwanken stark. Die Brutkörper schwammen hier unmittelbar auf der Nähr- 
lösung. Breite und Thallusvorstoß waren in der trockneren Atmosphäre zwar 
merklich gesteigert — wie auch die Abbildungen lehren —, aber doch so un- 
bedeutend, daß von einer Messung abgesehen wurde. Die Befunde bestätigen 
durchaus den vorigen Versuch, 


Versuch 5. 16.—25, Februar 1926. Standort: Thermostat (26° C). 
Beleuchtung: 2 x 100 Kerzen dauernd. 











Agar 12 vH Agar 2,4 vH 
: : T : :L 
L Y V:L B B:L L y V:L B B 
vH vH vH vH 





Dest. W. |152 + 20125| 16 |135| 82 |188+15|25| 18 | 142 | 103 
1/, ges. |136+12|23| 17 | 146 | 107 [114+ 14|18| (16) | 143 | 126 



































Abb. 27. Abb, 28. 
Abb. 27 und 28. Pflanzen aus trockenem Substrat und verschiedenem Dampfdruck, 9 Tage alt. — 
Abb. 27 von 1,2proz. Agar, über a dest. Wasser, b '/2ges. NaCl-Lésung. — Abb. 28 von 2,4 proz. 
Agar, a und b wie vor. Vergr. 8X. 


Da das Substrat hier ziemlich trocken ist, bewirkt Erniedrigung des 
Dampfdruckes Verminderung des Längenwachstums, während die 


Breitenentwicklung stark zunimmt (Abb. 27, 28). Besonders schön 
24* 
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lehrt der Vergleich der Kulturen aus NaCl !/, + Agar 1,2 vH (L = 136, 
B = 146) und aus dest. Wasser + Agar 2,4vH (L = 138, B = 142), 
wie Bodenfeuchtigkeit und Luftfeuchtigkeit gleichsinnig wirken: Es 
kommen hier durch feuchtes Sub- 
strat + trockene Atmosphäre 
einerseits, feuchte Atmosphäre 
+ trockenes Substrat anderer- 
seits ganz ähnliche Gebilde zu- 
stande. 

Kulturen aus 2,4proz. Agar 
und über ges. NaCl-Lésung, 
also bei ganz extremer Trok- 
kenheit, waren in der Länge 
völlig zurückgeblieben. Einige 
Thalli ließen noch eine starke 





a b 
Abb. 29. Zwei Pflanzen aus extremer Trockenheit; Tendenz zur Breitenentwick- 
von der Unterseite dargestellt. Adventivsprosse ge- lung erkennen und trugen auch 


eet T einige Atemhöhlen (Abb. 29a), 


bei anderen war das Wachstum gestört, indem sie sich in der Bildung 
zahlreicher Adventivsprosse aufbrauchten, die durchweg aus der Unter- 
seite hervorbrachen, besonders häufig unmittelbar unter dem Vege- 
tationspunkt (Abb. 29b). 

Versuch 6. Wiederholung des vorigen mit anderen Konzentrationen. 








Agar 0,3 vH Agar 1,2 vH 
L v V:L B B:L L y V:L B B:L 
vH vH vH vH 





NaCl 0 |146+21|20| 14 |87| 60 |130+26|23| 18 | 121 | 93 
» “Vs |166+18123| 14 |94| (56|119+ 1211241 20 | 102 | (86):) 
s % 1% 13| 18 |77] 105 | 67 20| 30 | 84 | 125 


Hier ist in dem einen Falle das Substrat ziemlich feucht (0,3 vH); daher 
zunächst ein Ansteigen der Lange mit zunehmender Lufttrockenheit und 
erst, wo diese sehr hoch wird, ein Abfall. Beim trockenen Substrat 
dagegen fallt die Lange von Anfang an deutlich ab. Die Breitenent- 
wicklung dagegen erweist sich in allen Fällen durch die zunehmende 
Trockenheit gefördert. 

Versuch 7. Kann auch aus den bereits mitgeteilten Größenmessungen 
auf eine erhebliche Vermehrung der Pflanzenmasse bei sehr feuchtem 
Substrat durch zunehmende Lufttrockenheit sicher geschlossen werden 
(Versuch 1, 3,4), so mag doch auch noch eine Gewichtsbestimmung als 
Beweis hierfür vorgelegt werden: 


1) Vgl. S. 367. 
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11. September bis 5. November 1925. Standort: Nordraum. Auf 
Agar 0,3 vH. Die Thalli waren infolge der durch Raum und Jahreszeit 
bedingten ungünstigen Beleuchtung langsam gewachsen, hatten aber 
bei der langen Versuchsdauer eine ansehnliche Größe erreicht. Nach- 
stehende Tabelle zeigt deutlich den Substanzgewinn pro Pflanze in 
trockener Luft. 














1/4 ges. Ve ges. 3/, ges. NaCl 
Frischgewicht . . . . . . . 9,6 13,9 14,3 mg 
Trockengewicht . . . . . . 0,38* 0,56 0,53 „ 
Trockensubstanz. . . . . . 3,95 4,0 3,7 vH d. Frischgewichtes 





Literatur, Verwertbare Literaturangaben liegen nur sehr wenige vor, weil 
die Autoren gewöhnlich keine genauen Mitteilungen über alle Versuchsbedin- 
gungen’machen und zudem fast durchweg Feuchtigkeit mit schlechter Beleuch- 
tung, Trockenheit mit guter Beleuchtung kombiniert haben. 

Daher sei nur eine knappe Zusammenstellung gegeben. KAMERLING (1897, 
S. 53ff.) gibt als Kennzeichen von Pflanzen aus feuchter Atmosphäre an: starkes 
Langeuwachstum (offenbar war das Substrat relativ trocken!), Schmalheit, wenig 
Verzweigungen, keine Brutbecher. Nach Bucx (1921) sind Pflanzen aus trok- 
kener Atmosphäre kurz, breit, reichlich verzweigt. Wann (1925) beschreibt 
Pflanzen aus feuchter Atmosphäre als lebhaft gewachsen (s. 0.!); solche aus 
trockener Luft erscheinen gegen sie zurückgeblieben. BEAUVERI (1898) bemerkt, 
daß bei Kulturen unter Feuchtigkeit und mäßigem Licht die Pflänzchen nur 
ein Viertel der normalen Breite hatten; er hat bei ihnen oft Adventivsprosse 
beobachtet. In Kulturen, die in Wasser eintauchen, kommt es zu ganz ähnlichen 
Erscheinungen wie im gedämpften Licht und in Feuchtigkeit. Die Literatur 
hierüber ist sehr zahlreich (KAMERLING, a. a. O.; BENECKE 1903, S. 34; GoEBEL 
1915). 

Ausbildung der Atemhöhlen. 

Aus allen Protokollen über Versuche mit verschiedenem Wasser- 
gehalt des Substrates oder der Luft (wie auch verschieden konzentrierter 
Nährlösung, siehe Kap. 6) geht hervor, daß auf die Ausgestaltung der 
Atemhöhlen der Wassergehalt der Umgebung ohne Einfluß ist. Zahl 
der Assimilationszellen und Struktur des Porus wiesen niemals bei den 
Vergleichskulturen von der größten Trockenheit bis zur größten Feuch- 
tigkeit Unterschiede auf (über die Porusweite vgl. S. 358f.). In der 
Literatur herrscht hierüber Unsicherheit, weil eben nie Lichtgenuß 
und Feuchtigkeit rein getrennt wurden. Z. B. zog BEAUVERI, der die 
genauesten Angaben macht, seine Pflanzen bei großer Feuchtigkeit und 
geringer Lichtintensität. Die Reduktion der Atemhöhlen ist dabei nur 
dem letztgenannten Faktor zuzuschreiben und nicht beiden, wie er 
(so auch Küster 1925, S. 283) meint. Nur bei Unterwasserkulturen 
(Literatur siehe oben) zeigt sich auch bei reichem Licht völlige Rück- 
bildung der Atemhöhlen. Über den Einfluß des Lichtes vgl. S. 340 f. 
und 347 ff. 
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6. Osmotischer Wert der Nährlösung. 
a) Typische Fälle. 

Schon früher haben Untersucher Brutkörper auf Nährlösung schwim- 
mend sich entwickeln lassen, ohne aber weitere Beobachtungen hieran 
zu knüpfen. Die Brutkörper sind fast unbenetzbar und lassen sich daher 
ohne Schwierigkeit mit Pinsel oder Lanzettnadel auf die Flüssigkeits- 
oberfläche übertragen. Erst wenn die Pflänzchen einige Millimeter 
lang geworden sind, werden sie leichter vom Wasser überflutet; solche 
wurden dann von der Messung ausgeschlossen. Die Nährlösung befand 
sich in Zylindergläsern von etwa 40 ccm Inhalt. Diese waren bis zum 
Rande gefüllt und standen offen und unmittelbar benachbart gemeinsam 
unter einer feuchten Glocke, um möglichste Gleichheit der Außen- 
bedingungen zu erreichen. 

1. Versuch. Anges. 20. April 1925. Standort: sonniger Raum. Verwendete 
Konzentrationen 0,06, 0,22 und 0,55 vH. 

Schon in den ersten Tagen zeigten sich die Pflänzchen in Länge und in 
Breitenentwicklung außerordentlich verschieden. Am 30. April hatten die von 
0,06 vH bei einer Länge von 70 einen Lappenvorstoß (V) von 6 und die Breite 
60; die aus 0,55 vH dagegen waren etwas kürzer geblieben (L = 65), aber stark 
in die Fläche gewachsen (V = 28, B = 100). Am 17. Mai maß ich folgende 
Längen: 


Konzentration 0,06 0,22 0,55 vH 
L 471 + 102 560 + 38 442 + 35 

Die Längenstreckung ist also bei einer mittleren Konzentration am be- 
trächtlichsten. Der Abfall nach 0,55 vH war in Wirklichkeit noch größer als 
es die Tabelle ausdrückt, denn hier wurde eine erhebliche Anzahl Pflänzchen 
von der Messung ausgeschlossen, bei denen die Länge ganz gering war und der 
Thallus sich sozusagen in der Bildung verschiedener Abnormitäten aufbrauchte, 
nämlich: lappen- oder wulstartigen Vorbuchtungen der Oberfläche, stark ge- 
schweiftem Rand und schließlich Adventivsprossen auf der Oberfläche (Abb. 34 
a, b). Offenbar haben hier die extremen Bedingungen so stark zur Längen- 
rückbildung und Breitenausdehnung gedrängt, daß eine normale Organisation 
nicht mehr gewährleistet war. 

2. Versuch. 24. Juni bis 4. Juli 1925. Standort: sonniger Raum. 
Ganz allgemein überrascht wohl die äußerst empfindliche Reaktion der 
Pflanze auf Schwankungen der Konzentration; bereits Änderungen von 
wenigen Gewichtspromille sind von bedeutender morphogenetischer 
Wirkung. Ferner aber fällt auf, daß bei steigender Konzentration die 
auftretenden Änderungen dieselben sind wie bei zunehmender Trockenheit 
der Unterlage: Die Länge nimmt erst zu und fällt dann ab; die Breite 
nimmt dauernd, absolut wie relativ, sehr deutlich zu. Das legt die 
Vermutung nahe, die erzielten Änderungen könnten auch hier durch 
die Erschwerung der Wasseraufnahme, und zwar als Folge des erhöhten 
osmotischen Wertes der Nährlösung, bedingt sein. Als zweite Möglich- 
keit wäre auch mit einer günstigeren Ernährung in den konzentrierteren 
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Lésungen zu rechnen. Freilich ist das bei der Kleinheit der Objekte 
und der groBen Menge der zur Verfiigung stehenden Nahrlésung von 
vornherein wenig wahrscheinlich. Ferner spricht auch die schädigende 























Konzentr. L y V:L B B:L 
vH vH vH 
0,08 240+ 32] 21 9 96+11| 40 
0,17 273 + 43) 21 8 |125+10| 46 
0,35 253 + 44| 26 10 |140+11| 56 


Wirkung von Lösungen von etwa 0,5 vH Nährsalzgehalt und weniger 
(siehe vorigen Versuch) für eine große osmotische Empfindlichkeit der 
Pflanze. Um aber die Frage mit Sicherheit zu entscheiden, wurde später 
von einer bestimmten Grundkonzentration der Nährlösung ausgegangen 
und die Steigerung der Konzentration einmal zum Vergleich wie bisher 
durch entsprechende Vermehrung der Nährsalzzugabe erzielt, zum 
andern durch Zugabe dquimolekularer Mengen eines nur osmotisch, 
nicht nährend wirkenden Salzes, wofür Kochsalz am geeignetsten 
schien. Ein wohl geringer Fehler der Methode liegt darin, daß die Salze 
der Nährlösung und das NaCl in verschiedener Weise dissoziiert sein 
werden. Da einzelne Salze der Nährlösung in drei und mehr Ionen zer- 
fallen können, würde sich ihr osmotischer Wert etwas höher stellen, als 
der einer äquimolekularen NaCl-Lösung. 

Der osmotische Wert der Lösungen, mit denen bei diesen Versuchen 
gearbeitet wurde, ist ihrer Konzentration nahezu proportional. In der 
folgenden Tabelle sind als Beispiel für mehrere Konzentrationen von 
NaCl die Gefrierpunktserniedrigungen (nach LANDOLD-BORNSTEIN, 
Phys.-chem. Tabellen, 5. Aufl. 1923, II, S. 1452) zusammengestellt und 
daraus die osmotischen Werte errechnet). 

g NaCl auf 100g H,O 0,0105 0,0205 0,0374 0,0560 0,1208 0,2406 0,4887 g 


Gefrierp.-Erniedr. 0,0064 0,0127 0,0234 0,0347 0,0736 0,1453 0,2897° C 
Osmot, Druck 0,077 0,152 0,28 042 0,88 1,74 3,48 Atm. 


Es haben also osmotische Unterschiede von Bruchteilen einer Atmo- 
sphäre?) bereits bedeutende morphogenetische Wirkungen. 


3. Versuch. 15.—27. Februar 1926. Standort: sonniger Raum. 
Grundkonzentration (siehe oben) 0,02 vH. Nährlôsung. 


1) Ein osmotischer Druck von 22,4 Atm. (bei undissoziierten Substanzen 
durch 1 Mol. bewirkt) hat eine Gefrierpunktserniedrigung von 1,85° zur Folge; 
also entspricht einer Erniedrigung von 0,001° ein osmot. Druck von 0,012 Atm. 
(vgl. z. B. HôBer 1926, S. 23). 

2) Nach Untersuchungen vom Juni 1926, nachmittags (Tageslichtkulturen) 
liegt der osmotische Wert der Thalluszellen (geprüft durch Grenzplasmolyse 
gegenüber KNO, und Traubenzucker) etwa bei 6,2 Atm. 
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Verwend. der NL in den angeg. Konz. Zugabe äquimolarer Mengen NaCl 
Nährlösg. 
vH L v V:L B B:L L Vv V:L B B:L 
vH vH vH vH 





0,02 |132+13]16|] 12 73 | 55 |132+713116| 12 73 | 55 
0,04 |147+72|18| 12 78 | 54 |146+ 17125] 17 | 103) 69 
0,09 |166+ 112/20; 12 94 | 57 
0,17 {140+ 16/23; 16 | 103 | 74 [127+ 16/24) 19 |106 | 82 
0,34 |123+16|24| 19 | 102 | 85 
































Das Ergebnis für Nahrlésung allein geben auch Abb. 30 und 31 wieder. 
Man sieht deutlich die Länge erst ansteigen und dann abfallen; jedoch 
liegt das Optimum hier bei einer niedrigeren Konzentration als bei 
den vorigen zwei Versuchen. Die Breitenentwicklung erweist sich durch 
gesteigerte Konzentration durch- 
weg als gefördert; bemerkenswert 
ist in diesem Sinne ein Vergleich der 


ZEN 











097 %ige Nährlösung 0,34 
Pi 30. de Verhalten von Lange (L), 
Breite (B) und Flügelentwicklung (B:L) bei 0,02 004 0,34 pros. NL 
steigendem osmotischen Wert der Nährlösung. Abb.31. 12 Tage si lie aus Nährlösung 
L und B sind im gleichen Maßstabe gezeichnet. verschiedener Konzentration. Vergr. 8 X. 


Pflanzen aus 0,02 vH (NL) mit L = 132, V — 16, B=73 etwa mit 
denen aus 0,17 (NL) mit L = 140, V —28, B — 103 oder aus 0,17 
(aquimol. NaCl) mit L = 127, V= 24, B — 106. Von Atemhöhlen traten 
eben die ersten auf, und zwar sichtlich häufiger nach den 0,32- Pflänzchen 
zu, also denen mit der größeren Fläche (Abb. 31). Es entspricht das 
der Beobachtung, daß auf konzentrierterem Agar die Atemhöhlen etwas 
früher ausgebildet werden als auf wasserhaltigerem (S. 354). 

Daß sich aber Nährsalz- und NaCl-Kurve in alledem gleich verhalten, 
beweist, daß tatsächlich nur die Steigerung des osmotischen Wertes für 
die formativen Wirkungen verschieden konzentrierter Lösungen die Ur- 
sache ist. 

4. Versuch. 5.—22. Februar 1926. Standort: sonniger Raum. Temp. 11°C 
(teilweise übereinstimmend mit Kap. 1, Versuch 2, S. 331). Grundk.: 0,02 vH. 

Die erst zunehmende, dann abnehmende Länge und die starke Zunahme 
von Vorstoß und Breite zeigt auch dieser Versuch sehr gut. 
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Nährlösung Äquimolekulare NaCl-Gaben 
Nährlösg. 
vH L y V:L B B:L L y V:L B B:L 
vH vH vH vH 





0,02 |134+ 14/22) 16 | 127 95 |134+ 14122] 16 | 127 95 
0,04 |160+14|29| 18 | 155 97 1169 +23|30| 18 | 158 94 
0,08 |154+28|32| 21 | 156 | 101 |152+24|35| 23 | 165 | 109 
































5. Versuch, 27. November bis 9. Dezember 1925. Standort: sonniger Raum. 
Grundk.: 0,04 vH. Nährlösung. Vergleich von NaCl-Zusatz und KNO,-Zusatz. 









































Aquimol. Zusatz von NaCl Zusatz von KNO; 
Nährlösung == . " - 

vH L y V:L B B:L L y V:L B B:L 
vH vH vH vH 

0,04 134+ 18117} 13 |75| 58 |134+18|17| 13 |75| 58 

0,08 152 20| 13 |89| 59 j149+18|j22| 15 |90| 60 

0,17 154+9 |21| 14 |s9| 59 |136 20| 15 |85| 63 

0,34 118 24| 20 193] 78 

0,51 65 14| 21 |65| 100 


Beide Salze zeigen übereinstimmende Wirkungen. 

In beiden Fällen zeigen sich wieder die auf-, dann absteigende L-Kurve 
und die Förderung der Breitenentwicklung durch zunehmende Konzentration, 
Es darf nicht verschwiegen werden, daß ein angesetzter Parallelversuch mit 
Steigerung der Konzentration durch Nährsalze allein abweichend verlief, in- 
dem die Längen von 0,04 bis zu 0,51 vH dauernd fielen, nämlich: 134, 122, 
112, 101, 96, während die Breite sich normal verhielt (anwuchs). Auf dieses 
Ergebnis wird im Abschnitt b) zuriickgekommen. 


b) Atypische Fälle. 

Bei den bisher mitgeteilten Beobachtungen über die Wirkung des osmoti- 
schen Wertes der Nährlösung zeigte sich überall mit Sicherheit ein Optimum 
für die Länge bei einem mittleren osmotischen Wert. Allerdings schwankte die 
Lage dieses Optimums innerhalb verhältnismäßig weiter Grenzen, nämlich zwi- 
schen 0,04 vH (Versuch 4) und 0,17 vH (Versuch 2). Andere Versuche ergaben 
jedoch innerhalb des untersuchten Konzentrationsanstieges überhaupt keinen 
Gipfelpunkt, sondern von der schwächsten Konzentration an sofort einen Abfall. 

1. Versuch. 8. bis 15. Mai. Standort: sonniger Raum. 























Konzentr. d. NL 0,01 0,02 0,04 0,09 0,17 0,34 vH 
Bent Des PA 230 | 225 | 221 | 215 212 198 
D, TRE 185 | 199 | 190 | 216 202 248 
ER 80 | (88) | 86 | 100 (95) 126 vH 
j . 1,420 
Frischgewicht . . | 0,988| — a — |m. NaCl 1,820 1,300 mg 
2 0,065 | 
Trockengewicht. . | 0,032| — - — |m. NaC10,060] 0,044 ,, 
Trockengewicht in 4,58 | 
vH des Frischgew. am | — ® 7 |m. NaCl 4,55 | sn vil 
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Wie vorausgeschickt, nimmt hier die Länge von 
Anfang an ab (Abb. 32, _L,). In der (relativen) Breite 
überraschen einige Unregelmäßigkeiten; sie ver- 
mögen jedoch das Gesamtergebnis: starke Förde- 
rung der Breitenentwicklung durch steigende Kon- 
zentration, nicht zu trüben, das sich auch sehr 
deutlich in der zunehmenden absoluten Breite (trotz 
abnehmender Länge!) ausprägt. Bemerkenswert sind 
die Gewichtsbestimmungen. Sie zeigen eine deutliche 
Zunahme der Pflanzenmasse in konzentrierteren Lö- 
sungen selbst bei abnehmender Länge. Diese Ertrags- 
steigerung zeigte auch eine zugleich mit angesetzte 
Vergleichslösung von NaCl äquim. 0,17 vH NL. 
Dieses Ergebnis der Gewichtsbestimmung ist nach 
den früheren Versuchen nicht überraschend. Die Zu- 
nahme der Breite ist immer so stark, daß sicher 
der Gesamtzuwachs der Pflanze über das Längen- 








i L i À 

2 034 ge Mihriisung 051 

Abb. 32. Abnehmende Lange bei steigendem osmotischen Wert 

der Nährlösung. L, und I» in verschiedenem Maßstab ge- 
zeichnet. 





optimum hinaus zunimmt. Das macht auch Abb, 31 
(d gegen a,b, c) augenscheinlich. 

Eine ähnliche Kurve, wie sie nach den Zahlen 
des eben besprochenen Versuches in Abb. 32, L, dar- 
gestellt ist, ergibt auch die in Versuch 5 vom vori- 
gen Abschnitt (s. vor. Seite) anhangsweise erwähnte 
Kultur. Dort wurde bei Konzentrationen auf Nähr- 
lösung zwischen 0,04 und 0,51 vH ebenfalls von 
vornherein ein Langenabfall beobachtet (Abb.32, L,). 
In beiden Fällen sehen wir einen anfangs steileren, 
dann sich abflachenden Abfall nach dem höchsten 
osmotischen Wert zu. Dasselbe lassen die nach rechts 
abfallenden Schenkel der Kurven Abb. 23 und 30 
erkennen; diese ebenfalls für steigende Konzentration 
der Nährlösung, jene für zunehmende Trockenheit des 
Substrates. Vielleicht liegt hier eine allgemeine Regel- 
mäßigkeit vor. 

Da auch im normalen Falle die Lage des Längen- 
optimums stark schwankt, so liegt die Vermutung 
nahe, daß bei den zuletzt beschriebenen Versuchen 
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1) Vgl. S. 368. 
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wohl auch ein Optimum vorhanden war, aber so weit „links“ lag, daß es durch 
die untersuchten Konzentrationen nicht mehr erfaßt wurde. Hierfür spricht 
der Ausfall von einem 

2. Versuch. 15. bis 21. Mai 1926. Standort: sonniger Raum. Grundkonz. 
(S. 363): 0,001 vH NL. (Siehe nebenstehende Tabelle. S. 366.) 

In der Tat zeigt sich hier zwischen 0,001 und 0,04 ein einwandfreier Anstieg. 
B und V verhalten sich wie zu erwarten. Z. B. sind die Thalli in 0,001 und 0,34 
gleichlang, aber jene sind 120 breit, diese 166, Selbst der Vergleichsversuch 
mit NaCl ist geglückt, obwohl zu befürchten war, daß sich bei so geringer An- 
wesenheit von nährenden Salzen leicht die schädigende Wirkung des Koch- 
salzes zeigen würde. Immerhin ist ihr wohl der nicht sehr starke Anstieg von L 
in den mittleren Konzentrationen und der sehr kleine Wert von B: Lin den 
hohen Konzentrationen bereits zuzuschreiben. 

Ist auf Grund dieses Versuches auch eine einheitliche Betrachtung aller 
früheren möglich, so verlangt doch immerhin die starke Verschiebung des 
Längenmaximums nach den schwächsten Konzentrationen hin eine Erklärung. 
Leider Kann eine solche auf Grund meiner Erfahrungen nicht gegeben werden; 
im Auftreten der geschilderten Erscheinungen zeigt sich keine Gesetzmäßigkeit. 
Wichtig ist jedoch, daß nach den Wägungen zu Versuch 1 (8. 365) die anfäng- 
liche Gewichtszunahme bei steigender Konzentration der Nährlösung auch in 
diesen Fällen sehr deutlich ist. 


c) Gegenseitige Beeinflussung von Längen- und Breitenwachstum. 


Bei allen bisherigen Versuchen konnte als Regel abgeleitet werden, 
daß zunehmende Trockenheit des Substrates oder Steigerung des os- 
motischen Wertes der Nährlösung die Breitenentwicklung mächtig 
fördert. Doch mußte dabei einige Male auf eine kleine Unstimmigkeit 
hingewiesen werden, die jetzt, nachdem das Material hierfür vollständig 
vorliegt, zur Besprechung kommen soll. Es war mehrfach festzustellen, 
daß gerade dort, wo das Optimum der Länge liegt, die Breitenentwick- 
lung (und entsprechend auch meist der Wert V : L) eine Unregel- 
mäßigkeit zeigt. Es sind dabei zwei Fälle möglich: 


1. Fall. Die Länge steigt an und erreicht das Maximum; die abso- 
lute Breite (B) steigt auch an, aber mäßiger; daher fällt der Wert B : L 
ein wenig ab (vgl. Kurven Abb. 23, 30). 

Z.B. Kap. 4, Vers. 3 (S. 354). Die Länge steigt: 263 — 348, die Breite 
steigt ebenfalls beträchtlich: 146 —> 173, trotzdem fällt die relative Breite von 
56 vH auf 49 vH und erst dann steigt sie wieder > 75 > 90, während L ab- 
sinkt. Entsprechendes liegt vor bei Kap. 5, Vers. 6 (S. 360) und Kap. 6a, Ver- 
such 3 und 4 (S. 364 und 365). Hier ist die Erklärung naheliegend: Indem 
die ZL so mächtig zunimmt, macht sich das Gesetz der normalen Entwicklung 
geltend, daß längere Thalli geringere relative Breite haben ($S. 327). In dem 
auf S. 327 wiedergegebenen Entwicklungsgang eines Pflänzchens ist der L-An- 
stieg von 145 auf 227 mit einem Abfall der relativen Breite von 112 vH auf 
85 vH verbunden. Wenn also im obigen Beispiel L von 263 auf 348 steigt und 
die relative Breite trotzdem nur von 56 auf 49 vH fällt, so wird man im Gegen- 
teil die Mitwirkung breiten/ôrdernder Faktoren annehmen müssen, die eben 
durch die größere Trockenheit des Substrates bei L = 348 gegeben sind, 
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2. Fall. In drei Versuchen ist allerdings nicht bloß ein Abfall der 
relativen Breite festzustellen, sondern es nimmt auch die absolute Breite 
vorübergehend ab. 

In Kap. 4, Vers. 5 (S. 355) steigt L 278 > 296 > 299, B dagegen verläuft 
217 > 202 — 238; in Kap. 6b, Vers. 2 (S. 366) verläuft für reine NL der Wert L: 
130 > 160 > 155, B dagegen 120 < 146 -> 139 und für NaCl-Beigabe der Wert 
L : 143 + 145, aber B 137 — 124. Im letzteren Falle ist jedoch eine Schädigung 
durch das Kochsalz möglich (vgl. Beschreibung des Versuchs). Also sind doch 
wohl L und B nicht vollständig unabhängig voneinander, sondern starke Längs- 

k denz kann sich in geringem Maße auf Kosten der Breitenentwicklung 
durchsetzen. 

Somit kann als gesichert gelten, daß zunehmende Trockenheit des 
Substrates (= zunehmende Konzentration der Nährlösung) als stets 
breitenfördernd bezeichnet werden kann und die besprochene Abwei- 
chung nur mittelbar von ihr abhängt, jedoch unmittelbar durch extreme 
Längenstreckung veranlaßt wird. Sonst wäre übrigens auch das stets 
genaue Zusammenfallen dieses Breitenabfalles mit dem Gipfelpunkt des 
Längenwachstums kaum zu erklären. Schließlich darf nicht unberück- 
sichtigt bleiben, daß auch die Versuche mit verschiedenem Wasser- 
gehalt der Atmosphäre nicht den geringsten Anhalt dafür geben, daß 
irgendwann durch zunehmende Trockenheit allein die gleichmäßige 
Breitenzunahme gestört wird. — In schwachem Maße zeigt sich übrigens 
die gegenwärtige Beeinflussung von Länge und Breite auch bei Kulturen 
von verschiedenem Lichtgenuß (z.B. Abb. 15: der Knick von B : L 
dort, wo das L-Maximum liegt). 





7. Nachwirkung von Plasmolyse. 


Im Anschluß an die Versuche mit verschieden konzentrierter Nähr- 
lösung schien eine Untersuchung über die Nachwirkungen von Konzen- 
trationen, die plasmolysierend wirken, erwünscht. Als Plasmolytika 
dienten KNO, und Traubenzucker. Nach der Plasmolyse wurden die 
Brutkörper in Wasser abgespült und in Petrischalen auf feuchtem Agar 
(etwa 0,5 vH) mit Nährlösung ausgebreitet. Die Schalen standen unter 
einer feuchten Glocke in einem sonnigen Raum. 

Versuch 1. Plasmolysiert am 20., untersucht am 28. August 1925. 
Zwei Gruppen, die mit 3 molarer KNO;-Lésung 2 und 4 Stunden 
lang plasmolysiert worden waren, zeigten gegenüber den unplasmoly- 
sierten Vergleichskulturen ttes der Länge und Auftreten der 
verschiedensten Bildungsabwei 

Beschreibung der beobachteten Abnormitäten 1). 

Der Thallusrand ist stark verbogen. Auch über die Oberfläche ziehen mehr 
oder minder steile Leisten faltenartig hinweg (Abb. 35 b oben rechts), oder es 
nehmen die Vorbuchtungen die Gestalt von Lappen oder Spitzen an (Abb. 35 a 





1) Nur die Abb, 35 a und b beziehen sich auf Pflanzen des Versuches 1. 
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und b an den linken Rändern, Abb. 33 b rechts). Alle diese Gebilde sind scharf 
zu scheiden von Adventivsprossen. Während jene Auswiichse aus groBzelligem 
Dauergewebe bestehen, sind Adven- y 
tivsprosse Neubildungen von embryo- 7 
nalem, also sehr kleinzelligem Gewebe 
(Abb, 36) und besitzen stets einen 
Vegetationspunkt, sehr bald auch 
Ventralschuppen. Sie gehen aus einer 
kleinen Gruppe von Epidermiszellen 
durch lebhafte Zellteilung hervor; 
bilden erst einen Höcker (Abb, 29, 36) 
und dann ein zylindrisches Gebilde 
(Abb. 34 a, b), das sich schließlich. 
zur normalen Marchantia-Gestalt ab- 
flacht (Abb. 35a, b). Diese Adven- 
tivsprosse bildeten sich bei den plas- 
molysierten Kulturen — das gilt auch 
für die. späteren Versuche — auf der 
Oberseite des Thallus, 

Die 2 und 4 Stunden lang 
plasmolysierten Objekte zeigten 
untereinander keine Verschieden- 
heiten. 

Zwei weitere Gruppen waren 
mit 2,5 mol. Traubenzuckerlösung 
2 und 4 Stunden lang plasmoly- 
siert worden; sie entwickelten 
sich nicht anders als die unplas- 


molysierten. Abb.33—35. Monströse Ausbildung des Thallus. 
Abb. 34 bei Pflänzchen aus sehr konzentrierter 
Versuch 2. Plasm.: 26. Aug., Nährlösung (0,5 vH), zu S. 362; Abb. 33 und 35 als 


= Nachwirkung von Plasmolyse mit KNOs, zu 8. 368 ff. 
unters. 7. Sept. 1925. 3 Stunden F = Vegetationspunkt. Näheres s. Text. Neu- 





plasmolysiert mit 4,5 mol. KNO,, gebildetes embryonales Gewebe gepunktelt. 
5,5 mol. Traubenzucker. Vergr. 8X. 
In den mit Salpeter plas- 


molysierten  Kulturen 
waren Individuen von 
zurückgebliebenem Län- 
genwachstum und mit 
zahlreichen  Bildungs- 
abweichungen außeror- 
dentlich häufig; die aus 


Traubenzucker hatten 
1 ri v vi e - 
ich normal entwickelt, A2, Babe ts te 
Einige besonders miß- eines älteren Adventivsprosses. Vergr. 200 X. 
gestaltete Thalli zeigen Ab- 
bild. 33a u.b. Die erste Pflanze zeigt eine Thalluseinbuchtung (v), wie man sie 
häufig sieht, besonders ausgeprägt; sie erinnertan einen Vegetationspunkt, hat 
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aber nicht den anatomischen Charakter eines solchen und wächst auch nicht 
weiter. Doch ist es auffällig, daß man bei Betrachtung von der Unterseite den 
Ventralschuppenzug, der die Mittelrippe begleitet, sich nach diesem Schein- 
Vegetationspunkt hin verzweigen sieht; vielleicht handelt es sich also doch um 
Teile des Vegetationspunktes, die unter den abnormen Umständen in Dauerzellen 
übergegangen sind. Bei der zweiten Pflanze (Abb. 33 b) scheint die Regel, daß 
Ober- und Unterseite bei Marchantia fest fixiert sind, durchbrochen; in Wirk- 
lichkeit ist die Seite, auf der links die Atemhöhlen sitzen, morphologisch die- 
selbe, auf der rechts die Atemhöhlen sich befinden, und es hat sich nur ein 
breiter Thalluslappen (Z) von der Mitte her darübergeschlagen. 

Versuch 3. Plasm.: 11. Mai, unters.: 16. Mai 1926, Die Befunde waren: 
3 mol. KNO, 1 Thalli normal. 2,5% Verzerrungen, Adventivsprosse. 
ee » 1,2, 5t Verzerrungen, Adventivsprosse in stärkerem Maße, 
Am » 1,2% sehr kurz, viele Adventivspr. 5" fast gar nicht ausgetrieben, 

aber Adventivspr. auf der Brutknospenfläche. 
2 mol. Traubenz. 1, 2, 5h normal, 
Siw bs 1, 2, 5 einzelne zurückgeblieben und verzerrt, 
LS 4 1,2" wie vor. 5! alle zuriickgeblieben, verzerrt. 

Versuch 4. 8. bis 14, Juni 1926. 
5,5 mol. Traubenz. 1", 6": einzelne zuriickgeblieben, 
pl > 1h, 6%: die meisten zurückgebl., verzerrt, mit Adventivspr., 
16,5 „ à 15, 6b: kurz und verzerrt oder ganz zurückgebl., mit Adven- 

tivsprossen und abgestorbenen Teilen. 

Die beiden letzten Protokolle zeigen, daB auch Plasmolyse mit 
Traubenzucker Entwicklungsstérungen im Gefolge haben kann. Nach 
Prerrer (1897, S. 128f.) ist der isosmotische Koeffizient des Trauben- 
zuckers 1,88; also hat eine Salpeterlésung etwa denselben osmotischen 
Wert wie eine doppelt so hoch molare Traubenzuckerlösung. Betrachtet 
man hiernach obige Angaben, so zeigt sich, daß isosmotische Lösungen 
von Salpeter und Traubenzucker etwa die gleiche Wirkung haben: die 
ersten Schädigungen treten ein bei 3 mol KNO, bzw. 5,5 mol Trauben- 
zucker. 

An Brutkörpern von Lunularia ist KArzeL jüngst (1926, S. 560ff.) 
zu abweichenden Ergebnissen gekommen, die sich wohl durch größere 
Empfindlichkeit seines Objektes erklären. Er hat eine spezifische Gift- 
wirkung des KNO, gefunden, die sich schon bei halbstündiger Plasmo- 
lyse mit 0,5molarer Lösung bemerkbar machte. Wesentliche morpho- 


genetische Erfolge sind nicht aufgetreten. 

Wie vor. Seite bemerkt wurde, entwickeln sich die Adventivsprosse, die nach 
Plasmolyse auftreten, stets aus mehreren Oberflächenzellen. Einen Fall wirk- 
licher physiologischer Isolierung einzelner Zellen brachte dagegen ein Zufall. 
Bei einer Kultur vom 7. März 1925 waren Brutkörper auf feuchtem, mit Nähr- 
lösung getränktem Fließpapier ausgelegt worden. Am 17. III. erwies sich unter 
den ganz normal entwickelten jungen Pflanzen ein einzelner Brutkörper als 
größtenteils abgestorben; nur am Rand lebten noch einzelne Zellen und kleinere 
Zellkomplexe. Viele dieser Zellen waren zu langen Schläuchen mit spärlichen 
Chlorophylikörnern ausgewachsen, die am Ende eine oder mehrere Zellen ab- 
gegliedert hatten, die reich mit Chloroplasten angefüllt waren. In einigen Fällen 
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waren statt der einen schlauchférmigen Zelle auch eine Reihe gedrungener 
Zellen als Träger des Zellkörpers entwickelt (Abb. 37 bei b und c). Einige Zellen 
des keulenförmigen Endes wuchsen sodann zu Rhizoiden aus, lebhafte Teilungen 
fanden weiterhin statt, und in einem Falle war z. B. im Verlauf von 9 Tagen 


ein achtzelliger Körper zu dem fertigen 
kleinen Thallus mit Scheitelkante und 
kleinen, embryonalen Zellen um diese 
herum angewachsen, der bei d sicht- 
bar ist. Die Entwicklung der physio- 
logisch isolierten Zellen hatte somit 
sämtliche Stadien der Sporenkeimung 
durchlaufen (vgl. Lerteeg 1876; 1881, 
S. 121; GoEBEL 1897, S. 450; HANSEË 
1876, S. 95 für Preissia). Bei e ist 
übrigens eine Wiederholung des be- 
schriebenen Vorganges zu bemerken. 
Man vermag diesen auch experimentell 
durch Verdunkelung zu veranlassen 
(GOEBEL, a. a. O.) Wie in diesem 
Falle, so waren auch bei meinem Ob- 
jekt wohl ungünstige Lebensverhält- 
nisse als Ursache anzunehmen, da der 
ganze Brutkörper, damit er dauernd be- 
obachtet werden konnte, unter Wasser 
als mikroskopisches Präparat aufbe- 
wahrt wurde. 

Regeneration aus einer Zelle ist an 





Abb. 37. Regenerate aus einem absterbenden 

Brutkörper, die je aus einer Zelle hervorgehen 

und die Stadien der Sporenkeimung wiederholen. 

Vgl. Text. In den Keimschläuchen und isodia- 

metrischen Zellen Chloroplasten; die Rhizoiden 
z. T. (die mit x) bezeichneten) getüpfelt. 


Vergr. 100 X. 
sich nicht neu, sondern schon mehrfach 
bei Marchantiaceen beobachtet worden. Jedoch führt die Entwicklung dabei 
meist unmittelbar zur Bildung eines Sprosses oder zeigt nur Zwischenstufen zur 
Sporenkeimung (Cavers 1904, S. 97, SCHOSTAKOWITSCH 1894, S. 634ff.). Typi- 
sche Sproßvorkeimstadien wie im eben beschriebenen Falle finden sich erwähnt 
für Neesiella, selten für Marchantia und Reboulia, meist aber nur für regenerierende 
Sporenkeimlinge selbst (also wie Abb. 38 e: Kren 1909, S. 292f.; GoEBEL 1889, 
$.17), und nur einmal für Zellen von ausgewachsenen Thallis (Kren a. a. O. 
für Preissia), für Brutkörperzellen noch niemals, 

Ähnlich ist an Farnprothallien Auswachsen einzelner Randzellen, die unter 
ungünstigen Außenbedingungen ebenfalls die Sporenkeimung wiederholen, be- 
obachtet worden (Isapuro-NAcAı 1914, Kress 1916/17, LinsBauR 1925). 


IIL. Allgemein-entwicklungsphysiologische Betrachtung 
der Ergebnisse. 


Dem Vergleich der bei Marchantia erzielten Erfolge mit denen von 
Kormophyten bereitet die verschiedene morphologische Natur dieser 
Objekte Schwierigkeiten. Man könnte Marchantia mit einem einzelnen 
Laubblatt oder mit einer ganzen Pflanze vergleichen. Freilich ist das 
erstere schon deswegen kaum durchzuführen, weil über morphogenetische 
Einwirkungen der Außenbedingungen auf Blätter nur vereinzelte An- 
gaben vorliegen. Auch scheint mir die andere Gegenüberstellung allein 
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der Natur der Sache zu entsprechen. Hierbei wird die Mittelrippe des 
Thallus mit der Achse eines Kormus und die Flügelentwicklung mit der 
Ausbildung der Laubblätter verglichen. Im ersteren Fall handelt es 
sich um die typischen Träger der assimilierenden Organe mit theoretisch 
unbegrenztem Wachstum und der Vegetationszone an der Spitze, im 
zweiten Falle um die Organe, die hauptsächlich der Assimilation dienen, 
und daher auch in ihrem Bau viel Ähnlichkeit zeigen (flache Gestalt, 
Besitz eines eigenen Assimilationssystems). Der besagte Vergleich hat 
bereits den früheren Untersuchern zweifellos vorgeschwebt. Wenn sie 
etwa von einer ,,etiolierten“ Marchantia sprechen, so setzen sie den 
relativ langen Thallus von geringer Flügelentwicklung einem Kormus 
von langgestreckter Achse und wenig ausgebildeten Blättern gleich. 


1. Wirkung der verschiedenen Außenbedingungen. 
Licht und Wachstumsbeginn. 

Samen verhalten sich bekanntlich in bezug auf die Bedeutung des 
Lichtes für die Keimung ganz verschieden. Doch handelt es sich dort, 
wo Licht zur Keimung nötig ist, sicher um keine nährende Wirkung 
desselben; ob nun um eine katalytische, eine Reizwirkung oder um Auf- 
hebung einer Hemmung, muß wohl unentschieden bleiben (vgl. GASSNER 
1915, S. 560ff.). Gleich verschiedenes Verhalten zeigen nach Kurs 
(1916/17) auch Farnsporen. Die Marchantia-Brutkörper sind ausge- 
sprochene Licht,,keimer‘‘, doch kann nicht sicher entschieden werden, 
ob für das Treiben eine nährende oder eine andersartige Wirkung des 
Lichtes bestimmend ist. Es erscheint durchaus nicht unwahrscheinlich, 
daß sie sich hierin anders verhalten als Samen. Während in diesen 
Speichergewebe den Hauptanteil ausmacht, besteht ein Brutkörper nur 
aus embryonalen Zellen, voll von ebenfalls embryonalen Chloroplasten ; 
er ist nur darauf eingerichtet, die junge Pflanze von vornherein ernäh- 
rungsphysiologisch selbständig zu machen. Danach wäre es verständ- 
lich, wenn bei ihm — im Gegensatz zu den Samen der höheren Pflanze — 
der assimilationsfördernde Einfluß des Lichtes das Bestimmende für 
den Eintritt des Wachstums wäre, doch soll das nur als Möglichkeit 
ausgesprochen sein. Vorsicht ist um so mehr am Platze, als auch ein 
ausgewachsener, nährstoffreicher Thallus im Dunkeln kein Wachstum 
zeigt, obwohl für ihn die eben vorgebrachte Erwägung keinesfalls gilt. 

Farbiges Licht veranlaßt die Brutkörper stets zum Austreiben, wirkt 
also in jedem Falle besser als völliger Lichtmangel. Im Gegensatz dazu 
kann bei manchen Farnsporen, die im Dunkeln schwach keimen, blaues 
Licht stärker hemmend wirken als Dunkelheit (KLEBS a. a. O.). Auch 
auf die Keimung der Samen (und zwar der Licht- wie der Dunkelkeimer) 
wirkt blaues Licht oft hemmend, doch ist gelegentlich auch eine fördernde 
Wirkung festzustellen (Literatur bei LEHMANN 1909, 1913). 
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Uber die Wirkung des Lichtes auf das Austreiben ruhender Knospen 
von höheren Pflanzen liegen erst wenige Beobachtungen vor (Literatur 
bei MorıscH 1922, S. 187). Bei mehreren Objekten wirkt es zweifellos 
entwicklungsanregend, und zwar offenbar nicht durch seine assimila- 
torische Wirkung, da ja bekanntlich ganz andersartige Stimulantia den- 
selben Erfolg haben. Danach würden sich diese Pflanzen an die ,,Licht- 
keimer“ unter den Samen eng anschließen. Da bei einer typischen 
Dikotyle, wenn sie einmal wächst, das Licht die Längsstreckung hemmt, 
wirkt bei ihr in diesem Falle Licht als Wachstumsanstoß und als Wachs- 
tumsfaktor gerade entgegengesetzt -im ersten Fall fördernd, im zweiten 
Fall hemmend. Bei Marchantia und den Dikotylen, deren Samen 
Dunkelkeimer sind, wirkt Licht in beiden Fällen gleichsinnig, nämlich 
fördernd bei Marchantia, hemmend bei den Dikotylen. 


Quantität des Lichtes und Wachstum. 

Die Längsstreckung hat bei Marchantia ihr Optimum bei einer sehr 
hohen Beleuchtungsstärke, und jede Zu- oder Abnahme des Lichtes hat 
ein Nachlassen des Längenwachstums zur Folge (Abb. 15b). Das weicht 
von dem üblichen Verhalten der Kormophyten völlig ab, wo bekannt- 
lich das Licht hemmend auf die Längsstreckung der Achse wirkt und 
diese in absoluter Dunkelheit am größten ist. Am auffallendsten zeigen 
das die Dikotylen, doch fehlt es hier auch nicht an Ausnahmen: die 
Überverlängerung des Stengels im Dunkeln kann unterbleiben (Humulus, 
manche Oxalis-Arten), ja bei vielen Kakteen sind die Sprosse im Dun- 
keln verkürzt (Literatur bei Jost 1923, S. 52). Keine auffallende Über- 
verlängerung zeigen auch die meisten Monokotylensprosse, doch scheint 
eine geringe Längenzunahme im Dunkeln die Regel zu sein (für Mais 
Wiesner 1893, S. 341, für Hafer Morison 1922, S.131). Einige chloro- 
phyllfreie Objekte (Hyphen von Mucor und Pollenschläuche) wachsen im 
Licht gleichschnell wie im Dunkeln (STAMEROFF 1897); an Sporangien- 
trägern von Phycomyces hat BLAAUW (1918, zitiert bei Jost 1923, S. 45) 
das Wachstumsoptimum bei 8—64 MK gefunden. 

Die groBe Verschiedenheit im Verhalten der Pflanzen bringt es mit 
sich, daß wir uns wenig klar darüber sind, auf welche Weise das Licht 
die Streckung der Sprosse beeinflußt. So viel scheint nur sicher, daß 
es nicht über Ernährungseinflüsse hinweg wirkt, sondern vielleicht als 
unmittelbarer formativer Reiz (Frrtmne 1908, S. 121ff.). Auch für Mar- 
chantia kann keine entscheidende Antwort gegeben werden. Immerhin 
sei darauf hingewiesen, daß sich anscheinend bei ihr das Längenwachs- 
tum in verschiedener Beleuchtungsstärke proportional der Assimilation 
ändert. Zwar ist die Abhängigkeit der Assimilation vom Licht bei 
Marchantia selbst noch nicht untersucht worden, doch darf man die 
Befunde an anderen Pflanzen in ihren Hauptzügen wohl verallgemeinern. 

Planta Bd. 3. 25 
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Danach ist die Assimilation im Dunkeln gleich Null, sie steigt sodann 
proportional dem Lichte an (soweit keine ,,begrenzenden Faktoren‘ oder 
ähnliches mitspielen) und läßt schließlich in überstarkem Licht (hierüber 
Literatur bei BENEOKE 1924, S.215f., Kostyrschew 1926, S. 169f.) 
wieder nach. Ganz gleich verhält sich aber das Längenwachstum von 
Marchantia; somit scheint es nicht ausgeschlossen, daß bei ihr das 
Längenwachstum in verschiedener Beleuchtungsstärke — im Gegensatz 
zu den höheren Pflanzen — abhängig von der assimilatorischen Wirkung 
der Strahlen wäre, daß es sich also um eine Ernährungswirkung handle. 
Ob sich das Verhalten der Kormophyten hiervon ableiten ließe, ob es 
etwa als ein „Versuch der Pflanze, der Dunkelheit zu entfliehen‘ (Jost 
1923, S. 54), mit anderen Worten eine Anpassung zu deuten wäre, was 
z. B. Küster (1925, S. 504f.) bestreitet, sei dahingestellt. 

Die Flügelentwicklung wird durch zunehmendes Licht stets gefördert. 
Vergleicht man mit ihr, wie oben dargelegt, die Entwicklung der Blätter 
der höheren Pflanze, so findet man bei den Dikotylen etwas ganz Ent- 
sprechendes: je kräftiger das Licht ist, desto größer wird die Blattfläche. 
Nur vereinzelte Arten bilden im Dunkeln normal gestaltete Blätter 
(z.B. Beta nach Sachs, zitiert bei WIEsNER 1893, S. 318; Calla nach 
Mac DousAL, zitiert bei Frrrin& 1908, S. 125; wohl auch Mandevillea 
nach Tgoporgscu 1925, S.31). Auch bei Monokotylen, deren Blätter 
bekanntlich im Etiolement meist überlang, aber schmal sind, scheint ihre 
Flächengröße im Dunkeln am geringsten zu sein; z. B. gibt WIESNER 
(1893, S.342) für Länge x Breite bei Maisblättern einmal folgende 
Zahlen: im Licht 77 x 18, im Dunkeln 91 x 13. Hieraus dürfte sich 
eine geringere Größe der Dunkelblätter ergeben; doch hat WIESNER 
am selben Objekt (a.a.0O.) auch einmal größte Breite bei Dunkel- 
blättern beobachtet. Bei der Haferkoleoptile wird nach Voer (1915) 
und Srerp (1918) die Wachstumsgeschwindigkeit durch das Licht zwar 
anfangs gesteigert; da sie aber viel rascher als im Dunkeln nachläßt, 
ist die endgültige Länge des Organs im intensivsten Licht am geringsten. 
Nach mehreren Beobachtern können Dikotylenblätter aus sehr kräftigem 
Licht wieder kleiner sein als solche von mittlerem Lichtgenuß. Einst- 
weilen wird noch mit der Möglichkeit gerechnet, daß hierbei die ver- 
änderte Transpiration mitgespielt hat (vgl. die Ergebnisse Koks, 
zitiert S. 380; PrErrer 1904, S. 99; Jost 1923, 8.54). Sollten sich die 
Angaben bestätigen, so ergäbe Marchantia insofern eine Parallele hierzu, 
als das Verhältnis Breite : Länge zwar mit dem Lichte dauernd steigt, 
der absolute Betrag der Breite zuletzt aber wieder abnimmt. 

Auch hier erhebt sich die Frage, auf welche Weise das Licht seinen 
Einfluß bewirkt. Für die Ausbildung der Blätter bei den Kormophyten 
scheint dem Licht ebenfalls eine ,,Reizwirkung‘‘ zuzukommen, jedenfalls 
sicher keine Ernährungswirkung (Frrrins 1908, S. 122ff.; Hommer 
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1926). Für Marchantia läßt sich etwas Entsprechendes wahrscheinlich 
machen (S. 378). 


So verschieden auch die Kormophyten mit ihrer Gestalt auf Beleuchtungs- 
verschiedenheiten ‚reagieren‘, so scheint bei ihnen doch eine allgemeine Form 
der Abhängigkeit vom Licht zu bestehen: Mit zunehmendem Licht wird sein 
Einfluß auf die Gestalt immer geringer. Der Erfolg zeigt dann, graphisch dar- 
gestellt, die Form einer logarithmischen Kurve. Die anderen Wachstumsfaktoren 
wirken anscheinend im selben Sinne. Diese Regelmäßigkeit ist bekanntlich als 
„Ertraggesetz‘‘ formuliert worden, weil sie zuerst, namentlich durch MrrscHER- 
LicH (1912, 1921 u.a., zusammengefaßt 1922), am Gesamtertrag (Gewichts- 
bestimmung) untersucht wurde (vgl. auch WIEsEnBERG 1920). Die Literatur 
hierüber findet sich in einer zusammenfassenden Arbeit Rırreıs (1925) gesichtet. 
Doch ist dort auf die Untersuchungen weniger zurückgegriffen, die dieses ,,Er- 
traggesetz“‘ am Wachstum einzelner Organe bestätigen. Bereits die Arbeiten 
WıEsnezs (1893, 1907) bringen eine Fülle 
von Belegen durch Wachstumsmessun- 
gen von Stengeln, Blättern usw. Gra- 
phisch dargestellt ergeben seine Zahlen 
oft sehr schöne logarithmische Kurven; 
doch weist WIESNER hierauf nur ganz 
allgemein qualitativ darauf hin, indem er 
bemerkt, daß innerhalb des normalen 
Lichtgenusses der Pflanze die Änderun- 
gen bei Lichtabschwächung gering sind 
und erst nach Überschreiten einer be- 
stimmten Grenze auffällig werden. Loga- 
rithmische Kurven für die Abhängigkeit 
des Wachstums einzelner Organe vom 
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Licht ergeben auch Zahlen, die Vogr 
(1915, S. 199), Srerp (1920) und TRUMPF 
(1924, S.391) mitteilen (Abb. 38). — Wie 
bemerkt, gilt das ,,Ertraggesetz‘ nicht 
nur fiir den EinfluB des Lichtes, son- 
dern auch fiir die anderen Wachstums- 
faktoren. 


Abb. 38. Einwirkung zunehmender Beleuch- 
tungsstärke auf a die Linge der Haferkole- 
optile nach Vo@T (1915, 8.199), b die Epikotyl- 
länge von Phaseolus nach TRUMPF (1924, S. 391). 


(TRUMPF hat mit verschiedener Beleuchtungs- . 


dauer bei gleicher Lichtintensität gearbeitet. 
Zur besseren Vergleichbarkeit sind seine Werte 
in durchschnittliche Beleuchtungsstärke bei 
Dauerbeleuchtung umgerechnet, da TRUMPF 


Bei Marchantia finden sich zu dem 2-2 0. die Gültigkeit des Mengengesetzes nach- 
»,Ertraggesetz‘‘ gewisse Parallelen. Z. B. oe ee 
steigen bei zunehmender Lichtintensität das Längen- und Breitenwachstum 
steil an und fallen dann wesentlich flacher ab (Abb. 15 b). Also sind auch hier 
gleichstarke Änderungen innerhalb niederer Lichtintensiläten von größerem Ein- 
fluß auf die Gestalt als innerhalb hoher Intensitäten. Ähnliches zeigen auch die 
anderen Wachstumskurven (Wirkung der Trockenheit des Substrates und der 
Konzentration der Nährlösung), worauf schon S. 366 hingewiesen wurde; doch 
ist oft auch ein lange Zeit geradliniger Verlauf nicht zu verkennen (Abb. 15 a, 24). 
Der größte Unterschied ist jedoch, daß bei den Kormophyten die Änderungen des 
Wachstums bei Zunahme des Lichtes stets gleichsinnig bleiben, während Mar- 
chantia in Längsstreckung wie Flügelentwicklung typische Optimumkurven zeigt. 
Nun sind wir allerdings bei höheren Pflanzen noch nicht genau über die Wirkung 
sehr hoher Lichtint unterrichtet. Es wäre möglich, daß wenigstens in 
den Fällen, wo Lichtzunahme wachstumsfördernd wirkt (Abb. 38 a), sich bei 
sehr starkem Licht wieder ein hemmender Einfluß geltend macht. Doch kann 
25* 


see 
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erst die Zukunft lehren, ob dies zutrifft und ob die Übereinstimmung mit Mar- 
chantia, die sich damit ergäbe, ein einheitliches Verständnis aller Erscheinungen 
anbahnen kann. 

Qualität des Lichtes und Wachstum. 

Die Versuche über die Wirkung der verschiedenen Spektralbezirke, 
bei denen der tatsächliche Energiegehalt der verwendeten Farben mit 
berücksichtigt wurde (Näheres siehe Exp. T.), ergaben günstige Ent- 
wicklung im roten Licht; es waren hier sowohl Länge wie Flügelent- 
wicklung am beträchtlichsten. Das deckt sich, rein als Tatsache ge- 
nommen, mit dem, was die zahlreichen Untersucher an höheren Pflanzen 
gefunden haben (Literatur z. B. bei Trumrr 1924): Rotes Licht för- 
dert im Verhältnis zum blauen das Längenwachstum und die Aus- 
bildung der Blattfläche. Sobald man aber, wie üblich, rotes und blaues 
Licht mit verschiedenen Abstufungen gemischten Lichtes vergleicht, 
muß nach den Darlegungen des vorigen Abschnittes diese Überein- 
stimmung fallen. Denn dann wirken bei der höheren Pflanze die roten 
Strahlen auf den Stengel wie Dunkelheit (wachstumsfördernd), auf das 
Blatt wie Licht (die Ausbildung der Blätter ist günstiger als im Blau). 
Bei Marchantia dagegen wirkt Rot im Vergleich zum Blau stets wie 
Licht gegenüber Dunkelheit. Abweichend sind Kırss’ Ergebnisse 
(1916/17) mit Farnprothallien, die allerdings infolge der anderen mor- 
phologischen Natur seiner Objekte, insbesondere ihres begrenzten Wachs- 
tums, mit Marchantia schwer vergleichbar sind; Kress fand im Rot 
auch starke Streckung, im Blau dagegen Einschränkung der Länge und 
Steigerung des Flächenwachstums. 

Mit grünem Licht ist bisher auffallend wenig experimentiert worden, 
doch stimmen die Befunde alle gut überein. Marchantia zeigt im Grün 
ganz unzureichende Entwicklung. TEoDorEscu (1899) gibt an, daß es 
fast wie Dunkelheit wirkt. Kiva (1925) fand bei Volvox und Closterium 
im grünen Licht eine ganz geringe Vermehrungsrate; sie war besser im 
Blau und am höchsten imRot. Es sei bemerkt, daß Kıuc# diese Unter- 
schiede als Maßstab der Assimilation ansieht. 

Die Ergebnisse mit den untersuchten Spektralbezirken legen hier, 
wie schon im vorigen Abschnitt (S. 373), den Gedanken nahe, daß das 
Wachstum von der assimilatorischen Kraft der Strahlen abhängen 
könnte. Die Übereinstimmung dieses Teiles der Arbeit mit den erwähnten 
Untersuchungen Kıvucas ist auffällig. Im Rot ist die Assimilation am 
beträchtlichsten und hier erreichen auch die Thalli die größte Länge, 
während im Grün Assimilation wie Entwicklung ihr Minimum haben. 
Es könnte nur befremden, daß im Blau die Entwicklung wesentlich 
ungünstiger ist als im Rot!); allerdings sind gerade über die Wirkung 

1) Nur zu einem kleinen Teil wird sich das daraus erklären, daß das ver- 
wendete Blaufilter grünstichig war (Näheres S. 344). Wichtiger muß die Tat- 
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des Blau in der Literatur noch Unstimmigkeiten vorhanden. Die Ver- 
suche Warsures (1923) über die assimilatorische Wirkung verschie- 
dener Spektralbezirke sind leider insofern nicht vergleichbar, als in der 
Warguräschen Versuchsanordnung sämtliche einfallende Lichtenergie 
von den Objekten absorbiert wurde. Das ist aber bei lange dauernden 
Kulturversuchen wie den vorliegenden nicht durchführbar, anderer- 
seits läßt sich aber auch die Absorption der verwendeten Spektralbezirke 
durch Marchantia, weil unbekannt, nicht in Rechnung zu setzen. Durch 
diesen Mangel gleichen die Untersuchungen eher den Assimilations- 
versuchen von Knrep und Minper (1909) sowie Ursprung (1918). 
Erstere aber fanden bekanntlich im Blau nahezu gleichstarke Assimi- 
lation wie im Rot, während bei URSPRUN&G sie im Blau wesentlich ge- 
ringer war. 

Im Sinne der Annahme, daß die zunehmend günstigere Ausbildung 
der Pflanzen in Grün, Blau, Rot proportional der assimilatorischen Wir- 
kung der Spektralbezirke erfolgt sei, ließe sich auch die Tatsache deuten, 
daß in derselben Reihenfolge die Strahlen auch auf die Ausbildung des 
Assimilationssystems fördernd wirken (8. 347ff.): bei der untersuchten 
Intensität wurden an Regeneraten in Grün keine „Atemhöhlen“ aus- 
gebildet, im Blau führten sie keine Assimilationszellen, und im Rot 
waren sie normal mit diesen angefüllt. Es ist wohl möglich, daß die 
verschiedene Gestaltung des assimilierenden Gewebes ein Maßstab der 
Assimilation ist, wie man ihn offenbar bei den Kormophyten in den 
Unterschieden des Assimilationssystems von Licht- und Schatten- 
blättern hat. 

Auf das überraschende Ergebnis, daß anscheinend rotes Lirht so wirkt wie 
Weiß von etwas geringerer Intensität (S. 346f.), soll hier nicht nochmals ein- 
gegangen werden, da Erfahrungen, die jene Beobachtungen bestätigen oder 
erklären könnten, anscheinend noch nicht gemacht worden sind. Wenn sich 
diese vorerst noch mit Vorsicht auszusprechende Beobachtung bestätigen sollte, 
so würde das lehren, daß offenbar auch die grünen und blauen Spektralbezirke 


nicht ohne weiteres durch andere ersetzbar sind; nur dürfte ihre Bedeutung 
auf anderem Gebiete als dem der Kohlenstoffassimilation liegen. 


Temperatur. 

Die verzögernde Wirkung niederer Temperatur auf das Wachstum ist 
eine allgemeine Erscheinung. Summarisch hat MrrsoHERLICH (1912, 
S. 649) die fördernde Wirkung von Temperaturerhöhung auf das Wachs- 
tum des Senfes am Ertrag an Trockensubstanz bestimmt. Bei Ver- 
suchen Srerps (1920) erreichten Haferkoleoptilen größte Endlänge bei 


sache erscheinen, daß die Pflanze nur sehr kurzwelliges Blau absorbiert (und 
assimilatorisch ausnutzt), während die Transparenz des Blaufilters sich über 
den gesamten Bereich des Blau erstreckt. Wenn man dies beachtet, fügt sich 
der Ausfall der Kulturen im Blau besonders leicht der oben aufgestellten 
Hypothese. 
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etwa 15°; Erniedrigung (und Erhöhung) der Temperatur wirkten hem- 
mend. Ähnliche Erfahrungen hat LAMBERG (1922) gemacht. 

Auch das Ergebnis, daß bei Marchantia Erniedrigung der Temperatur 
die Flügelentwicklung im Verhältnis zur Längsstreckung fördert, steht 
nicht allein da. Es ist vielmehr eine häufige Erfahrung, daß in der 
Wärme die Pflanzen leicht vergeilen, in der Kälte dagegen „gedrungen“ 
wachsen (Prerrer 1904, S.93). Doch scheinen Messungen hierüber wie die 
für Marchantia gegebenen Tabellen (s. Exp. T.) noch nicht vorzuliegen. 

Allerdings verhalten sich wenigstens bei Marchantia Wärmepflanzen 
zu Kältepflanzen nicht in jeder Hinsicht wie Schattenpflanzen zu Licht- 
pflanzen; ob es bei Kormophyten etwas Entsprechendes gibt, dürfte 
noch festzustellen sein. Thalli aus hoher Temperatur oder aus geringem 
Licht sind zwar beide sehr schmal, aber die Wärmepflanzen sind länger 
als Kälteformen und entwickeln eher Atemhöhlen, während bei verschie- 
denem LichtgenuB :) mutatis mutandis gerade das Umgekehrte der Fall 
ist. In der Kälte (11° C) ist ferner die Herausbildung der Atemhöhlen sehr 
verzögert, obwohl die Thalli dem Habitus nach wie solche aus günstigstem 
Licht, die schon lange Atemhöhlen haben müßten, erscheinen (vgl. 
Abb. 2—4). Ein Unterschied ist jedoch, daß die Kälteformen sehr lang- 
sam gewachsen sind. Also muß, wie auch nach unseren Kenntnissen 
über die Einwirkung der Temperatur auf die Kohlenstoffassimilation 
nicht anders zu erwarten ist (vgl. BENECKE 1924, S. 211ff.), ihre Assi- 
milation ziemlich träge verlaufen sein, und darin gleichen sie Formen 
aus ungünstigem Licht. So dürfte sich das Fehlen der Atemhöhlen 
erklären. Daß die Kälteformen mit ihrer günstigen Flügelentwicklung 
den Habitus von Sonnenpflanzen haben, ist somit eine von der Assimi- 
lationsintensität unabhängige Wirkung der niederen Temperatur. Dann 
liegt die Vermutung sehr nahe, daß auch die günstige Flügelentwick- 
lung der Sonnenpflanzen keine Folge der erhöhten Assimilationsinten- 
sität ist, sondern auf eine andersartige Wirkung des Lichtes zurückgeht. 
Auf diese Möglichkeit sei deswegen hingewiesen, weil sicher auch die 
Blattentwicklung der Kormophyten keine Ernährungswirkung ist; lassen 
sich doch z.B. durch intermittierende Belichtung normal gestaltete, 
aber chlorophyllfreie Blätter erzeugen (Literatur bei Fırrına 1908, 
8. 122ff.; aus neuerer Zeit Trumpr 1924). Damit ergeben die beiden 
Pflanzengruppen eine bemerkenswerte Parallele. 


Feuchtigkeit. 
WALTER hat in einer zusammenfassenden Studie (1925, S. 84) auf 
Grund der Literatur den Schluß gezogen: ,,Je mehr Wasser unter sonst 
1) Innerhalb der Grenzen, wo es zu einer normalen Formbildung kommt. 


Thalli aus extrem starkem Licht (vgl. Abb. 14), die kürzer als normale Licht- 
pflanzen sind, sind mit den Kälteformen nicht zu vergleichen. 
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gleichen Bedingungen der Pflanze zur Verfügung steht, desto intensiver 
ist das Wachstum.“ Hiermit stimmen die Ergebnisse an Marchantia 
nicht überein. WALTERs Satz läßt sich schon deshalb angreifen, weil 
bisher die gemeinsame Wirkung von Boden- und Luftfeuchtigkeit noch 
nicht im Zusammenhang am selben Objekt untersucht worden ist. Für 
Marchantia ergab sich, daß beide in demselben Sinne auf die Pflanze 
einwirken, d. h. sich addieren. Und zwar ist ihre Wirkung so, daß bei 
einer mittleren Feuchtigkeit!) die Gesamtmasse der Pflanzen am beträcht- 
lichsten ist; Frisch- wie Trockengewicht der Thalli können etwa doppelt 
so groß sein wie bei Kultur in extremer Feuchtigkeit. 

Es ist besonders darauf hinzuweisen, daß bei den angewandten Kultur- 
methoden etwa eine Herabsetzung der Atmung der Rhizoiden im wasserreichsten 
Substrat ausgeschlossen ist. Bei Kulturen im Erdboden wird sich dieser Fehler 
stark geltend machen, weil hier die Größe der Lufträume im Boden von dessen 
Wassergehalt abhängt. In der Tat haben neuerdings FRANK und WEAVER (1924) 
bei extremer Bodenfeuchtigkeit Schädigung an verschiedenen Kulturpflanzen 
beobachtet. Bei Kulturen auf Agar ist zwar die Luftversorgung des Bodens, 
weil in ihm Gasräume fehlen, überhaupt ungünstig (was bei einem so flach ,,wur- 
zelnden‘“ Objekt wie Marchantia wohl nicht viel ausmacht), dafür aber dieser 
Fehler sicher vermieden. Hier könnte man im Gegenteil beim wasserreichsten 
Substrat, weil da die Diffusion am raschsten erfolgt (vgl. S. 353) die beste Sauer- 
stoffversorgung der Rhizoiden annehmen. Noch geringer sind sicher die Unter- 
schiede bei Kulturen in verschieden konzentrierter Nährlösung, die sich ja wie 
solche aus verschieden wasserhaltigem Substrat verhalten (vgl. S. 356ff.). — Bei 
Kulturen im dampfgesättigten Raum wurde niemals Bildung von Kondenswasser 
auf den Thallis und Injektion der Interzellularen beobachtet, die eine Schädigung 
hätten bedingen können. 

Die formativen Wirkungen verschiedenen Wassergenusses sind: Bei 
Pflanzen aus mittlerer Feuchtigkeit ist die Länge am größten, während 
zunehmende Trockenheit stets die Flügelentwicklung fördert. 

Wie bemerkt, liegen bisher nur getrennte Untersuchungen über Luft- 
und Bodenfeuchtigkeit vor. Sie alle scheinen mit den Befunden an 
Marchantia vereinbar zu sein; freilich wäre es auch nicht überraschend, 
wenn sich die Kormophyten anders verhielten als ein thallöses Leber- 
moos. Ist doch z.B. schon im Besitz bzw. Fehlen der regulierbaren 
Spaltöffnungen ein gerade für den Wasserhaushalt bedeutsamer Unter- 
schied gegeben, ein anderer in der weiten Entfernung bzw. großen Nähe 
von wasseraufnehmenden und -abgebenden Teilen. 

Rırrer, (1919) hat Sinapsis alba in Erde gezogen, die er einerseits 
bei 25 vH, andererseits bei 50 vH Bodenfeuchtigkeit hielt. Er fand 


1) Der Ausdruck „mittlere Feuchtigkeit‘ soll nur besagen, daß der Wasser- 
gehalt von Boden oder Luft nicht maximal ist (und nicht minimal), im übrigen 
jedoch keine quantitative Festlegung enthalten. Über die genauen Werte ver- 
gleiche Exp. T.; hier mag nur noch angefügt sein, daß für die gärtnerische 
und landwirtschaftliche Praxis diese „mittlere Feuchtigkeit‘‘ wohl mit „größter 
Feuchtigkeit‘‘ zusammenfallen dürfte. 
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Trockengewicht und Größe der Pflanzen in Feuchtkultur dreimal so 
groß als in Trockenkultur. Schon früher hatte Mrrsc#erricH (1912) 
mit ähnlicher Methodik Ertragsteigerung bei Erhöhung der Boden- 
feuchtigkeit festgestellt. Ein Vergleich dieser Befunde mit denen von 
Marchantia ist kaum möglich, solange nicht größere Bodenfeuchtigkeit 
und verschiedene Luftfeuchtigkeiten durchprobiert sind. VoneinemWider- 
spruch kann so lange keine Rede sein, als nicht größte Bodenfeuchtig- 
keit bei streng gleichbleibender Dampfsättigung der Luft untersucht ist ; 
vielleicht würde sich in diesem Falle wieder eine Abnahme des Ertrages 
ergeben. — Dasselbe wäre zu ganz ähnlichen Ergebnissen von Hume, 
Loomis und Hutron (1920) sowie Maxımow und Fre (1921) zu sagen. 
Im Exp. Teil konnte gezeigt werden, daß zunehmende Konzentration der 
Nährlösung den gleichen Erfolg hat wie zunehmende Trockenheit des Sub- 
strates und daß die Übereinstimmung keine zufällige ist (etwa durch reichere 
Ernährung bedingt), sondern daß die verschieden konzentrierten Lösungen 
durch ihren wechselnden osmotischen Wert wirken, indem sie offenbar die 
Wasserversorgung der Pflanze beeinflussen. Denn auch wenn man die Kon- 
zentration der Nährlösung durch nicht nährend wirkendes Chlornatrium steigert, 
bekommt man die angegebenen Erfolge. — Nur das Längenoptimum ist bei 
diesen Versuchen oft nach der schwächsten Konzentration zu verschoben. 
Schon andere Autoren haben Pflanzen auf Nährlösung verschiedener Kon- 
zentration gezogen, da sie aber stets nur mit wirklichen Nährsalzen gearbeitet 
haben, muß leider unentschieden bleiben, ob die erzielten Erfolge nur auf 
der osmotischen Kraft des Mediums beruhen. So fand PrinasHErm 
(1921, S. 508ff) bei Leptobryum in Konzentrationen von 0,035 und 0,07 vH 
schwaches Wachstum, optimales in 0,17 und in höheren Konzentrationen wieder 
eine Hemmung. Dieses Ergebnis erinnert sehr an die Befunde bei Marchantia. 


Bei Untersuchung höherer Pflanzen in verschieden dampfgesättigter 
Atmosphäre ist fast allgemein größte Streckung der Internodien in 
feuchtester Luft angegeben worden (EBERHARDT 1903, S. 61). Da wohl 
in allen diesen Fällen die Bodenfeuchtigkeit nicht extrem hoch war, 
stimmt dieser Befund mit den Ergebnissen an Marchantia überein. Bei 
einigen Kormophyten scheint jedoch im dampfgesättigten Raum die 
Überverlängerung der Sprosse auszubleiben (Wırswer 1891). 

Als Wirkung zunehmender Luftfeuchtigkeit auf die Blattfläche ist 
bisher meist eine Förderung angegeben worden. Koxz fand z. B. (1886, 
S. 94ff.) schwach transpirierende Blätter von Tropaeolum fünfmal so 
groß wie die aus trockener Atmosphäre. Ähnliches hat RIPPEL (a. a. O.) 
festgestellt. Dagegen waren bei Sempervivum, die BRENNER (1900) im 
feuchten Raume zog, die Blattflächen verkleinert, ohne daß etwa eine 
größere Zahl den Flächenverlust wettgemacht hätte. — Auch diese Tat- 
sachen lassen die Möglichkeit offen, daß den Ergebnissen mit Mar- 
chantia Allgemeingültigkeit zukommt. 

Auf welchem Wege nun aber der verschiedene Wassergehalt von 
Luft und Boden auf Wachstum und Gestalt der Pflänzchen einwirkt, 
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ist nach den Versuchen nicht zu entscheiden. Daß einerseits große 
Feuchtigkeit des Bodens wie der Luft oder andererseits groBe Trocken- 
heit beider sich addieren, ist leicht verstandlich. DaB aber auch trockener 
Boden + feuchte Luft oder umgekehrt feuchter Boden + trockene Luft 
sich addieren, d.h. denselben Erfolg hervorbringen, nämlich den wie 
eine mittlere Feuchtigkeit beider, das ist schwerer zu verstehen. So viel 
scheint nur sicher, daß das Wachstum nicht der Transpiration pro- 
portional ist, denn in den eben aufgeführten zwei Gegenstücken dürfte 
sie einmal groß und einmal klein sein. Dieses Ergebnis ist nicht über- 
raschend; auch bei höheren Pflanzen kann von einer Proportionalität 
zwischen Transpiration und Substanzgewinn nicht die Rede sein (vgl. 
Watter 1925, S. 81). 

Pflanzen aus größerer Trockenheit könnten einen geringeren Wasser- 
gehalt haben als solche aus größerer Feuchtigkeit. Damit wäre nach 
den Untersuchungen von WILLSTÄTTER und StoLL (1918), BRILLIANT 
(1924) sowie Dastur (1925) möglicherweise eine gesteigerte Assimilation 
verbunden. Nach meinen Gewichtsbestimmungen unterscheiden sich 
allerdings die Marchantia-Kulturen aus verschiedener Feuchtigkeit im 
Wassergehalt keinesfalls wesentlich. Vor allem aber läßt bei vielen 
Pflanzen sicher die Assimilation bereits bei geringem Wasserverlust nach 
(BRILLIANT, a. a. O.), und es könnte Marchantia auch zu diesem Typus 
gehören. — So läßt sich in dieser Frage noch keine Entscheidung fällen. 


Vergleich der Wirkung von Lichtmenge, Feuchtigkeit und Temperatur. 

Ein Vergleich der bisherigen Ausführungen lehrt, daß auf die Ge- 
stalt der Thalli Zunahme der Lichtintensität, Zunahme der Trockenheit 
und Abnahme der Temperatur teilweise im gleichen Sinne wirken. In 
allen drei Fällen wird die Flügelentwicklung gefördert: Thalli aus schwa- 
chem Licht, großer Feuchtigkeit, hoher Temperatur sind schmal, solche 
aus Helligkeit, Trockenheit, Kälte breit. Die Länge zeigt für Licht- 
und Wassergenuß eine Optimumkurve. Das Vorhandensein eines aus- 
gezeichneten Punktes einer solchen Kurve gestattet es, in gewissem 
Sinne Licht und Trockenheit in ihrer Bedeutung für das Wachstum 
quantitativ zu vergleichen: Das Längenoptimum liegt bei sehr intensivem 
Licht (etwa 2000 MK. Dauerbeleuchtung), und diesem ist eine mäßige 
Trockenheit des Agar (etwa 0,5 vH, siehe S.354, 355) gleichwertig. 
Für die Temperaturabnahme war in dem untersuchten Bereich von 
vornherein ein Längenabfall festzustellen ; erst in sehr hoher Temperatur 
wird wohl die Länge auch wieder abnehmen, da schließlich ein Maximum 
erreicht wird, wo überhaupt kein Wachstum stattfindet. Also ist auch 
hier eine Optimumkurve sicher zu erwarten. 

Eine ganz entsprechende Übereinstimmung ist auch bei höheren 
Pflanzen festzustellen: Xeromorphe Merkmale treten nicht bloß bei 
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Trockenheit auf, sondern auch bei intensivem Licht und niederer Tem- 
peratur (WaLTER 1926, S. 83). Doch war man sich bisher wenig klar, 
ob daneben auch Unterschiede in der Wirkung der genannten Bedingun- 
gen festzustellen wären. Rırreı (1919, S. 245) sagt: „Nach den bisher 
gemachten Beobachtungen käme hierbei nur die verschiedenartige histo- 
logische Ausbildung an Palisaden in Betracht, wenn sich das wirklich 
als ein Unterschied von Sonnen- und Trockenblatt herausstellen sollte. 
Was weitere Einzelheiten betrifft, so liegen leider noch keine weiteren 
Beobachtungen über die Wirkung der Bodentrockenheit vor. Bei 
Marchantia ist die oben festgestellte Übereinstimmung sicher keine 
durchgängige, wie Auftreten und Ausbildung der Atemhöhlen lehren: 
Schwankungen der Trockenheit sind ohne wesentlichen Einfluß auf 
die Ausbildung der Atemhöhlen. Von größter Bedeutung ist hierfür 
aber das Licht (S. 361f.). Bei niederer Temperatur konnte eine wesent- 
liche Verzögerung im Auftreten der Atemhöhlen festgestellt werden, zu 
der es in der Wirkung des Licht- oder Wassergenusses keine Parallele 
gibt (S. 330ff.). 


Einflüsse, die zu Entwicklungsstörungen führen. 


Die drei Faktoren, die eben verglichen wurden, zeigen noch eine 
weitere Übereinstimmung. Wenn sie nämlich sehr extrem wirken, treten 
bei den Kulturen Bildungsabweichungen auf. Die beobachteten Fälle 
waren folgende: 

1. Bei gekühlten Pflanzen wurden auf der Thallusoberseite lappenartige Aus- 
wüchse beobachtet. (S. 331, Versuch 3). Adventivsprosse traten jedoch nicht auf. 

2. Pflanzen aus sehr intensivem Licht (13 000 MK) waren teilweise zurück- 
geblieben, verzerrt und trugen Adventivsprosse. (S.339). — Eine ähnliche Kultur 
enthielt Thalli mit Auslappungen auf der Oberfläche, die sogar Atemhöhlen 
trugen. (8. 340, Abb. 16.) 

3. Kulturen aus großer Trockenheit in Luft und Boden waren ganz zurück- 
geblieben und bildeten viele Adventivsprosse. (S. 359, Versuch 5; Abb. 29.) 

4. Auf sehr konzentrierter Nährlösung (0,5 proz.) traten ebensolche Formen 
auf, (S. 362, Versuch 1; Abb. 34.) 

Gemeinsam ist allen diesen Fällen, daß die normale Entwicklung der 
Vegetationszone gehemmt ist und Dauerzellen eine abnorme Gestalt- 
bildung einschlagen; diese wurde auf S. 368 genauer beschrieben. Auf- 
fallenderweise traten die gleichen Störungen nach Plasmolyse auf. Es 
wirkt also ein vorübergehender stärkster Wasserentzug ähnlich auf die 
Pflanze ein wie dauernd unzureichende Feuchtigkeit oder zu intensives 
Licht (niedere Temperatur wirkt schwächer, s. oben). Es liegt danach 
kein Grund vor, die Entwicklungsstörungen nach Plasmolyse auf physiolo- 
gische Isolierung von Zellen ( Zerreißen von Plasmodesmen) zurückzuführen. 
Hierfür spricht auch, daß die Bildungsabweichungen vielzellige Lappen, 
Wülste usw. sind und auch die Adventivsprosse stets aus mehreren Zellen 
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entstehen (S. 369); man müßte, um dies zu erklären, ein ungleichmäßiges 
ZerreiBen der Plasmodesmen annehmen, was sehr unwahrscheinlich ist. 
Der von LiNsBAUR (1926) vertretene hypothetische ,, Prothalliumtypus‘‘ 
der Regeneration kann also fiir Marchantia nicht in Frage kommen. 
Bei Farnprothallien sollen die Dauerzellen teilungsférdernde Stoffe nach 
den Meristemen liefern; durch Plasmolyse kommt es zu einer Isolierung 
der Zellen und Anreicherung der Stoffe in ihnen, wodurch sich ihre neu 
einsetzende Teilungsfähigkeit erklärt. Auch wenn man im GoEBELschen 
Sinne den Begriff ,,teilungsférdernde Stoffe“ durch ,,Nahrstoffe“ ersetzt, 
bekommt diese Ansicht beine gréBere Wahrscheinlichkeit. Denkt man 
im HABERLANDTschen Sinne, daß es durch die Plasmolyse zu vorüber- 
gehender, stimulierend wirkender Konzentrationszunahme gewisser un- 
bekannter Stoffe in den Dauerzellen selbst kommt, so bereitet es eben- 
falls Schwierigkeiten, daß die gleichen Bildungsstörungen wie nach 
Plasmolyse auch bei Dauerwirkung gewisser Bedingungen auftreten. 
Erklärungsversuche ließen sich ferner an die gehemmte Tätigkeit 
der Vegetationszone anknüpfen. Es könnten von ihr ,,Wundhormone“ 
im Sinne von HABERLANDT oder andere Stoffe ausgehen, oder umgekehrt 
könnte eine hemmende Wirkung, die normalerweise von ihr auf die 
morphogenetischen Potenzen der Dauerzellen ausgeübt wird, unter- 
bleiben. Das Vorhandensein so vieler Möglichkeiten — und sie alle sind 
schon für andere Objekte verfochten worden — lehrt, auf wie hypothe- 
tischem Gebiet sich solche Betrachtungen bewegen. Die Versuche mit 
Marchantia scheinen für keine derselben mit größerer Sicherheit zu 
sprechen. Doch sind nach dem Befund, daß Dauerwirkung gewisser 
Faktoren (insbesondere Trockenheit) die gleichen Erfolge wie Plasmo- 
lyse hat, wenigstens die Theorien abzuweisen, die mit einer zu groben 
und plötzlichen Schädigung als Ursache einer neu eintretenden Teilungs- 
fähigkeit rechnen, wie bereits oben bemerkt wurde. 

Manche der Gestaltungsabweichungen sind morphologisch als Hyper- 
plasien zu bezeichnen. Die lappenartigen Auswüchse, wie sie etwa 
Abb. 3a und 17 darstellen, erinnern z. B. sehr an manche ‚‚Enationen“ 
an Blättern höherer Pflanzen (vgl. Küster 1925, 8. 346f), deren Ent- 
stehungsursache nicht geklärt ist. Andere Gebilde (z. B. Abb. 34) glei- 
chen Intumeszenzen; sie treten jedoch im Gegensatz zu diesen bei 
Trockenheit und günstigem Lichtgenuß auf. Allerdings hat BEAUVERI 
(1898) bei Pflanzen, die in Feuchtigkeit und mäßigem Licht etioliert 
waren, häufig Adventivsprosse beobachtet, doch ist hierzu weder in der 
Literatur, noch bei den vorliegenden Versuchen eine Bestätigung zu 
finden (vgl. S. 361). 

2. Innere Beziehungen in der Gestaltung. 


Zellgröße. In neuerer Zeit ist mehrfach die Fragestellung aufgetaucht, 
inwiefern Größenänderungen der ganzen Pflanze mit Änderungen der Zellgröße 
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zusammenhängen. Dieser Frage konnte ich nicht nachgehen, weil es sich bei 
meinen Versuchen fast durchweg um sehr jugendliche Pflanzen handelte, deren 
Zellen noch nicht völlig ausgewachsen waren. Oft sind daher Unterschiede in 
der Zellgröße festzustellen, die sich lediglich dadurch erklären, daß die einen 
Thalli langsamer gewachsen und ihre Zellen daher noch jünger sind als bei einer 


Vergleichskultur. Ganz Entsprechendes wurde S. 349f. für die Chloroplasten 
erörtert. 


Länge und Breite. 

Wie bei der höheren Pflanze Internodienlänge und Blattgröße in 
erster Linie den Habitus bestimmen, so bei den thallösen Lebermoosen 
Länge und Breite. In allen Fällen ließ sich bisher die Wirkung verschie- 
dener Außenfaktoren auf Länge und relative Breite getrennt feststellen, 
und beide bilden sich völlig unabhängig voneinander aus. Beispielsweise 
kann in zwei Vergleichskulturen bei zunehmender Länge die relative 
Breite bei der einen zunehmen (Abb. 31 a—c), bei der anderen aber 
abnehmen (Abb. 4a—b); es können sich also Breite und Länge beliebig 
gegeneinander verschieben‘). Diese Unabhängigkeit erinnert an das 
Verhalten höherer Pflanzen, wo sich Internodienlänge und Blattgröße 
auch unabhängig voneinander ausbilden, indem z. B. die Internodien 
etioliert sein können und die Blätter normal oder umgekehrt (TRUMPF 
1924, S. 408; ältere Literatur bei Frrrin@ 1908, S. 126). Nur bei einer 
Gruppe von Fällen war bei Marchantia zu beobachten, daß in geringem 
Maße die Länge dort, wo sie ihr Optimum h»t, auf Kosten der Breite 
zunehmen kann, worauf 8. 367f. hingewiesen wu: le; in diesem Falle also 
kann man über die Breite nichts Gewisses aussagen, solange man die 
Kurve der Länge nicht kennt. 


Auftreten der Atemhöhlen. 

Bei Kulturen von demselben Lichtgenuß, wo also etwa der Wasser- 
haushalt variiert wurde, treten im allgemeinen die Atemhöhlen gleich- 
zeitig, aber doch mit einem kleinen Vorsprung bei den Thallis mit der 
größten Flächenentwicklung auf. Z. B. erscheinen in Versuch 1, 8. 334 
und Versuch 2, S. 336 in jeder Entfernung von der Lichtquelle die Atem- 
höhlen auf konzentrierterem Agar etwas eher als auf dem feuchteren ; 
Abb. 26 und 31 zeigen dasselbe. Andererseits werden bei zunehmender 
Entfernung von der Lichtquelle die Thalli immer schmäler, müssen 
dafür aber immer länger werden, ehe die ersten Atemhöhlen auftreten. 
Diese Tatsachen scheinen für eine Korrelation zwischen Größe der 
Thallusfläche und Erscheinen der Atemhöhlen zu sprechen. Daß aber 
in Wirklichkeit keine derartige feste Bindung vorliegt, zeigen zwei 
Versuchsgruppen: ; 

1. Bei farbigem Licht traten im Rot zuerst Atemhöhlen auf. Ins- 


1) Eine gewisse Korrelation zwischen Länge und Breite besteht nur insofern, 
als der Wert B : L einen gesetzmäßigen Verlauf zeigt. 
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besondere bei den ersten Versuchen, wo das Licht ganz unzureichend 
war (S. 344f.), waren die Thalli dann noch winzig klein und äußerst 
schmal. Das lehrt z.B. ein Vergleich von Abb. 18a mit anderen, wo 
auch eben die ersten Atemhöhlen auftreten (Abb. 3, 5, 9, 31) oder noch 
keine entwickelt sind (Abb. 2, 4, 26). Auch erwiesen sich besagte Pflänz- 
chen als sehr kraftlos; sie hatten lange zur Entwicklung gebraucht und 
gingen bald zugrunde. 

2. Die Pflanzen bei nur 11° C brauchen sehr lange zur Entwicklung, 
werden dann aber üppig breit wie Kulturen aus sehr günstigem Licht. 
Trotzdem entwickeln sie noch keine Atemhöhlen, wenn Pflanzen aus 
höherer Temperatur von gleicher Länge und sogar geringerer Breite 
diese schon längst gebildet haben (Abb. 3). 

Diese Temperaturversuche lehren zugleich, daß nicht etwa in einem 
bestimmten Alter die Ausbildung der Atemhöhlen zwangsläufig eintritt, 
denn von den verglichenen Thallis sind die aus 11° ja sogar bedeutend 
älter als die aus 22°. Dasselbe geht aus den Versuchen mit wechselnder 
Beleuchtungsstärke hervor. Pflänzchen von geringem Lichtgenuß wer- 
den viel älter als besser beleuchtete, ehe sie Atemhöhlen bilden. CZAPEK 
(1898, S. 261) zog bei ganz schwachem Licht Marchantia nahezu drei 
Monate, ohne daß sie Atemhöhlen entwickelte. 

Es hat also — wenigstens innerhalb weiter Grenzen — das Auftreten 
von Atemhöhlen keine Beziehung zum Alter der Pflanzen und zu ihrer 
Flächengröße. (Daß sich nun beliebig große, insbesondere breite Thalli 
ohne Atemhöhlen ziehen ließen, soll damit nicht behauptet sein.) Dieses 
Ergebnis erinnert an die schon S. 378 erwähnten Erfolge einiger Unter- 
sucher bei höheren Pflanzen, die Merkmale: Blattgröße und Vorhanden- 
sein von Chlorophyll zu trennen und chlorophyllfreie Pflanzen von 
normaler Gestalt zu ziehen. 

In erster Linie sind also äußere Faktoren unmittelbar bestimmend 
für das Erscheinen der Atemhöhlen. Nach den oben mitgeteilten Er- 
gebnissen ist in erster Linie die Beleuchtungsstärke maßgebend. Durch 
verschiedenen Wassergenuß werden nur geringfügige Unterschiede in 
der Zeit des ersten Auftretens erzielt; jedoch kann niedere Temperatur 
sie sehr hinausschieben. — Für die Kormophyten besteht das ent- 
sprechende Problem nicht, da ihre Blätter von Jugend auf mit dem 
Assimilationsgewebe ausgerüstet sind. 


Diese Arbeit entstand in den Jahren 1925 und 1926 im Botanischen 
Institut der Universität Leipzig. Herrn Professor Dr. RUHLAND sage ich 
für die Anregungen und sonstige Förderung, durch die er stets seinen 
Anteil an meinen Untersuchungen bewiesen hat, aufrichtigen Dank. 
Auch Herrn Privatdozenten Dr. BACHMANN bin ich für seine stets gern 
erteilten Ratschläge zu großem Danke verpflichtet. 
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Zusammenfassung der experimentellen Ergebnisse. 

1. Treibende Brutkörper von Marchantia wurden dem Einfluß ver- 
schiedener Außenbedingungen ausgesetzt und nach Gewichtszunahme, 
sowie äußerer und innerer Gestaltbildung untersucht. Für die äußere 
Gestalt (Abb. 1) sind vor allem kennzeichnend die Länge und die Flügel- 
entwicklung (insbesondere bestimmt durch das Verhältnis Breite: Länge). 

2. Niedere Temperatur verlangsamt das Wachstum, fördert jedoch 
die Flügelentwicklung. Kältepflanzen erscheinen also relativ breit, ganz 
wie Lichtpflanzen. Auffallenderweise verzögert jedoch niedere Tempe- 
ratur die Ausbildung der Atemhöhlen (Abb. 2—4). 

3. Mit zunehmendem Licht nehmen Thalluslänge und Flügelentwick- 
lung zu; erst bei sehr starkem Licht (etwa über 2000 MK bei Dauer- 
beleuchtung) sinkt die Länge wieder ab, während das Verhältnis Breite zu 
Länge weiter steigt (Abb.15b). Pflanzen aus schwachem Licht sind also 
kurz und schmal (Abb. 11), aus mittlerem Licht lang und normal breit 
(Abb. 13), aus sehr starkem Licht kurz und abnorm breit (Abb. 14). — 
Auch ausgewachsene Thalli zeigen im Finstern keine Überverlängerung 
(S. 341). 

Durch die Beleuchtungsstärke wird ferner die histologische Aus- 
gestaltung der Atemhöhlen bestimmt, wie schon länger bekannt (S.340). 

4. Bei farbigem Licht von etwa gleicher Intensität ist die Entwicklung 
im Rot am besten, ungünstiger im Blau und noch mehr im Grün 1), d. h. 
farbiges Licht wirkt in der Reihenfolge : Rot, Blau, Grün wie zunehmende 
Dunkelheit (Abb. 18, 19). 

Dabei scheint rotes Licht so zu wirken wie weißes Licht von etwas 
geringerer Intensität, also bei schwachem Licht wesentlich ‚„ungünstiger‘ 
als gleich intensives Weiß, bei sehr starkem Licht dagegen (wo Weiß 
bereits zu abnormen Formen führt), „günstiger‘‘. — Das Ultrarot scheint 
auf die Formbildung ohne Einfluß zu sein. 

Bei Versuchen mit Regeneraten waren die Atemhöhlen im Bot nor- 
mal gebaut, im Blau frei von Assimilationszellen; im Grün wurden fast 
gar keine gebildet (Abb. 20, 21)!). 

Die Chloroplasten sind (im Unterschied zu anderen Objekten) im 
roten Licht flach, im blauen rund (Abb. 22). Sie liegen im Grün in 
Antistrophe, im Blau in Diastrophe, im Rot in Peristrophe. 

5. Mittlerer Wassergehalt des Substrates (Agar) ist für den Gesamt- 
zuwachs am günstigsten (Gewichtsbestimmung). Auch die Länge hat 
hier ihr Maximum und fällt nach der größeren und geringeren Feuchtig- 
keit hin ab; die Flügelentwicklung wird dagegen durch zunehmende 
Trockenheit stets gefördert (Abb. 23). — Die Wirkung zunehmender 


1) Das verwendete blaue Licht enthält sehr viele, das grüne Licht fast nur 
Strahlen, die von der Pflanze nicht absorbiert werden. Vgl. S.342ff. u. 376 Anm. 
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Trockenheit zeigt also hierin Übereinstimmung mit der Wirkung zu- 
nehmenden Lichtes. 

6. Wassergehalt der Atmosphäre und des Substrates wirken in 
gleichem Sinne, d. h. ihre Wirkungen addieren sich. Daher férdert bei 
feuchtem Substrat zunehmende Trockenheit der Luft Längen-, Flügel- 
entwicklung und damit Gesamtzuwachs (Abb. 24, 25); bei trockenem Sub- 
strat dagegen wird die Streckung gehemmt (weil ihr zu groBe Trocken- 
heit schadet), die Breite dagegen (weil ihr gréBte Trockenheit am giin- 
stigsten ist) weiter gefördert. Bei feuchtem Substrat + trockener Luft 
oder trockenem Substrat + feuchter Luft entstehen aus demselben 
Grunde ähnliche Gestalten (Abb. 27b — 28a). 

7. Zunehmende Konzentration der Nährlösung wirkt wie zunehmende 
Trockenheit des Substrates (Abb. 30, 31). Allerdings ist ohne erkenn- 
bare Ursache das Längenoptimum oft weit nach der schwächsten Kon- 
zentration zu verschoben; aber die anfängliche Gewichtszunahme bei 
steigender Konzentration bleibt stets deutlich gewahrt. — Da die ge- 
nannten Erfolge auch bei Steigerung der Konzentration durch NaCl 
eintreten, ist erwiesen, daß der Einfluß verschieden konzentrierter 
Lösungen nicht auf ihrer Nährkraft, sondern auf ihrem osmotischen 
Wert beruht. — Bereits osmotische Unterschiede von Bruchteilen einer 
Atmosphäre sind morphogenetisch wirksam. 

8. Zunahme von Licht, Kälte und Trockenheit wirken in gleichem 
Sinne auf Längen- und Flügelentwicklung. Diese Übereinstimmung ist 
jedoch keine durchgängige, indem z. B. das Licht allein bestimmend ist 
für die Ausgestaltung der Atemhöhlen und niedere Temperatur ihr Auf- 
treten weit hinausschiebt (Abb. 2—4) (vgl. S. 382). — 

Bei extremer Wirkung der genannten Faktoren treten Bildungs- 
abweichungen, insbesondere oft Adventivsprosse, auf (Abb. 17, 29, 34). 
Letztere entstehen aus mehreren Zellen (Abb. 36). — Dieselben 
Entwicklungsstörungen erscheinen als Nachwirkung von Plasmolyse 
(Abb. 33, 35). 

9. An einer absterbenden Brutknospe wurde physiologische Iso- 
lierung einzelner Zellen beobachtet; diese lieferten neue Thalli, indem 
sie die Stadien der Sporenkeimung wiederholten (Abb. 37). 
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UNGENÜGENDE WASSERVERSORGUNG UND DAS WELKEN 
DER PFLANZEN ALS MITTEL ZUR ERHOHUNG IHRER 
DURRERESISTENZ. 


Von 
J. J. TUMANOW, 
Leningrad. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Oktober 1926.) 


I. Einleitung. 


In den weitausgedehnten Ebenen des Siidens und Siidostens der 
U. S. S. R. ist die Dürre keine ständige Erscheinung, sondern tritt nur 
episodisch auf. In solchen, der Dürre unterliegenden Gebieten folgen 
auf kürzere oder längere Dürre Niederschlagsperioden mit mehr oder 
weniger genügender Durchfeuchtung des Bodens. Als charakteristische 
Besonderheit im Leben der Pflanzen solcher Gegenden ist das Vor- 
handensein folgender drei Momente anzusehen: 1. der Pflanze steht 
geniigend Bodenwasser zur Verfiigung, 2. die Feuchtigkeit des Bodens 
ist ungenügend, 3. im Boden ist kein der Pflanze zugängliches Wasser 
vorhanden. Auf diese Weise besteht das Leben der Pflanzen in solchen 
dürren Gegenden aus miteinander abwechselnden Perioden mit nor- 
maler Wasserversorgung, solchen mit ungeniigender Wasserversorgung 
und endlich solchen mit Unterbrechungen in der Wasserversorgung. 

In vorstehender Arbeit wird der Versuch gemacht, den Wasserhaus- 
halt der Pflanze in den angeführten drei Momenten zu untersuchen. 
Besondere Aufmerksamkeit habe ich dabei auf den fiir das Pflanzen- 
leben kritischen Moment gerichtet, wo im Boden kein den Pflanzen 
zugängliches Wasser mehr vorhanden ist, wofür als äuBeres Merkmal 
das „andauernde“ Welken (permanent wilting) dient. Mein Interesse 
für diese Frage ist teils dadurch bedingt, daB die Erscheinung des 
Welkens noch wenig erforscht ist, teils aber dadurch, daB man dieser 
Erscheinung in letzter Zeit eine größere Bedeutung zuschreibt. 

Obgleich das Welken der Pflanze vom theoretischen und vom prak- 
tischen Standpunkt aus eine interessante Erscheinung darstellt, ist sie 
noch nicht in genügendem Maße erforscht worden. Vom theoretischen 
Standpunkt aus ist das Welken schon an und für sich interessant, als 
besonderer Zustand des Pflanzenorganismus zwischen Leben und Tod, 
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wenn nämlich die Pflanze, in der Mehrzahl der Fälle, starkem Wasser- 
verlust (Entquellung) unterworfen ist; wenn der Kampf um das Wasser 
zwischen den einzelnen Teilen der Pflanze auf Leben und Tod beginnt; 
wenn einige physiologische Prozesse in ihrer Intensität nachlassen (z. B. 
die Transpiration), andere dagegen ganz aufhören (z. B. das Wachstum, 
Synthese der Stärke u.a.). Ungeachtet des Stillstandes vieler physio- 
logischer Prozesse ist dieser Zustand jedoch kein solcher der Anabiose, 
wenn auch nur deshalb, weil die Atmungsintensität im welken Zustande 
nicht nur merklich unvermindert bleibt, sondern bei den Mesophyten, 
wie die Untersuchungen von ILsın (1923c) gezeigt haben, sogar be- 
deutend erhöht wird. Die Erforschung des Welkens ist auch deshalb 
von Interesse, weil diese Erscheinung heute im Mittelpunkt eines großen 
Problems — der Erforschung der Dürreresistenz — steht. Nachdem 
festgestellt ist, daß die Xerophyten mit dem Wasser nicht sparsamer 
umgehen als die Mesophyten, im Gegenteil oft höhere Intensität der 
Transpiration zeigen (Maxımow, BADRIEW und Sımonow 1917, Maxr- 
MOW 1923); daß ferner die Xerophyten die Dürre durchaus nicht lieben, 
und daß ihre Entwicklung, wie auch diejenige der Mesophyten durch 
Wassermangel im Boden unterdrückt wird (Maxımow und ALEXANDROW 
1917; Frey 1923; Maxımow 1923), hat man angefangen die Lösung des 
Problems der Dürreresistenz in der verschiedenartigen Fähigkeit der 
Pflanzen su suchen, andauerndes Welken ohne besonders schädliche 
Folgen zu vertragen. So schreibt Maxımow (1923): „wenn wir den 
Unterschied zwischen den dürreresistenten und den nicht dürreresisten- 
ten Pflanzen verstehen wollen, müssen wir den Zustand des Welkens 
näher erforschen‘ (S. 182), und an anderer Stelle: „indem wir unsere 
Aufmerksamkeit in ihrer (der Xerophyten, J.T.) Erforschung dem 
Zustande des Welkens zuwenden, dem Zustande, in welchem sie in 
Perioden andauernder Dürre einen beträchtlichen Teil ihrer Lebens- 
dauer zubringen, werden wir rascher und sicherer zur Lösung des 
Problems der Dürreresistenz kommen” (S. 185). ILIIN (1923a) findet, 
daß man das Welken nicht als einen rein mechanischen Prozeß der Ent- 
quellung der Pflanzen anzusehen hat, daß beim Welken vielmehr neue 
Verhältnisse geschaffen werden, durch welche die Struktur des Proto- 
plasmas verschiedenaftige Veränderungen erfährt, was seinerseits Ver- 
änderungen im Verlaufe verschiedener physiologischer Prozesse der 
Pflanze hervorruft. Die Pflanze ist vor und nach dem Welken nicht die 
gleiche, wie ILsın sagt; nach dem Welken hat die Pflanze eine neue 
Struktur. 

Der Zustand des Welkens ist auch vom praktischen Standpunkt aus 
interessant, wenn auch nur deshalb, weil er in den der Dürre unterliegen- 
den Gebieten eine verbreitete und häufige Erscheinung ist. Für den 
Agronomen und jeden Landwirt ist es daher von Wichtigkeit zu wissen: 
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Welchen Einfluß hat das Welken auf die darauffolgende Entwicklung 
der Pflanzen? Ist das Welken für unsere Kulturpflanzen mehr oder 
weniger gefahrlos, oder aber übt es auf die Pflanzen eine schädigende 
Wirkung aus? Wirkt das Welken auf die Pflanzen schädigend, wie 
groß sind dann diese Beschädigungen? Werden die Pflanzen durch 
das Welken zu Invaliden, oder aber sind die Beschädigungen so 
leichter Natur, daß die beschädigten Pflanzen nicht aus der Reihe der- 
jenigen Pflanzen ausscheiden, die dem Landwirt einigermaßen gute 
Ernten einbringen? Natürlich müssen alle gestellten Fragen als sehr 
kompliziert bezeichnet werden, besönders wenn wir in Betracht ziehen, 
daß die Resultate, je nach der Intensität und Dauer des Welkens, ver- 
schiedenartige sein können; außerdem können verschiedene Pflanzen 
in verschiedener Art und Weise auf das Welken reagieren; sogar eine 
und dieselbe Pflanze kann verschiedenartiges Verhalten zum Welken 
zeigen, was von ihrer Entwicklungsphase und ihren Wachstumsbedin- 
gungen abhängig ist. Wenden wir uns zur Lösung obengestellter Fragen 
den in der Literatur vorhandenen Daten zu, so finden wir eine ganze 
Reihe von Beobachtungen, welche mit Bestimmtheit dafür zu sprechen 
scheinen, daß das Welken den Pflanzen beträchtlichen Schaden zufügt. 
So hat ILyIN (1922) beobachtet, daß unter dem Einfluß des Welkens 
eine beträchtliche Anzahl der Spaltöffnungen (nach seinen Angaben 
bisweilen 50—60 vH) abstirbt. Er hat desgleichen gezeigt, daß die 
nicht abgestorbenen Spaltöffnungen oft für einige Zeit ihre Leistungs- 
fähigkeit einbüßen: infolge Verbrauches des in den Schließzellen vor- 
handenen Vorrates an osmotisch wirksamen Substanzen hatten sie ihre 
Fähigkeit, sich zu öffnen, verloren. CALDWELL (1913) hat festgestellt, 
daß bei langsamem Welken, im Schatten in feuchtem Raum, die Wurzel- 
haare absterben. Maxımow und KRASSNOSELSKY-MAxIMmow (1924) 
haben beobachtet, daß die unteren Blätter nach starkem Welken und 
erneuter Wasserzufuhr zu den Wurzeln nicht mehr turgeszent wurden 
und vertrockneten. Nach Angaben von ILIIN (1923a) nutzt die wel- 
kende Pflanze ihre Vegetationsperiode zum Teil wenig produktiv aus, 
da die Intensität ihrer CO,-Assimilation im welken Zustande und auch 
noch einige Zeit nach der Wiederherstellung der Turgeszenz stark er- 
niedrigt ist. Wie die Untersuchungen desselben Forschers (1923c) ge- 
zeigt haben, wird die von den Mesophyten vorher angehäufte Trocken- 
substanz im welken Zustande der Pflanze sehr energisch im Atmungs- 
prozeß verbraucht, da alsdann ihre Atmungsintensität stark erhöht ist. 
Die Folge davon ist, wie andere Beobachtungen ILsıns (1923b) zeigen, 
daß in den Dürreperioden bei den Pflanzen anstatt Anhäufung der 
Trockensubstanz ihre Verminderung beobachtet wird. Aus den an- 
geführten Daten ersehen wir, daß unter der Einwirkung des Welkens 
die Pflanzen einen Teil ihrer arbeitenden Blattoberfläche verlieren, die 
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am Leben gebliebenen Blätter aber, infolge Absterbens und zeitweiliger 
Paralyse der Spaltöffnungen, in bedeutendem Maße ihre Leistungs- 
fähigkeit einbüßen können. Die saugende Oberfläche des Wurzelsystems 
(Wurzelhaare) kann vernichtet werden; die vorher angehäufte Trocken- 
substanz kann im intensiven Atmungsprozeß rasch verschwinden, auch 
ein Teil der Vegetationsperiode kann auf unproduktive Art verloren 
gehen 
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Wenn wir von den Daten CHANDLERS (1913) absehen, nach denen 
durch langsames Welken, ebenso wie durch ungenügende Bodenfeuchtig- 
keit, die Widerstandsfähigkeit der Pflanzengewebe gegen die Einwirkung 
niedriger Temperaturen erhöht wird, so steht die Ansicht von Maxımow 
über die Bedeutung des Welkens im Leben der Pflanzen ganz vereinzelt 
da (1923 russ.): „Gewöhnlich,“ sagt Maxımow, ,,ist man geneigt, das 
Welken als etwas den Pflanzen Schädliches und Gefahrbringendes, als 
einen pathologischen Prozeß anzusehen, dem die Pflanze vorbeugen 
muß. Diese Ansicht entspricht aber nicht der Wirklichkeit. Das Welken 
ist eine natürliche und dabei, ihren Folgen nach, eine den Pflanzen 
nützliche Reaktion auf den Wassermangel in ihren transpirierenden 
Organen. Das äußere Merkmal des Welkens, d.h. der Verlust der Ge- 
webespannung und des Turgors der Pflanzenzellen, hat Spaltenschluß 
zur Folge, wodurch die Wasserabgabe stark vermindert, bei stark ent- 
wickelter Kutikula aber vollständig aufgehoben wird. Außer der gün- 
stigen Wirkung, d.h. der Einschränkung des Wasserverbrauches, kann 
das Welken jedoch bei genügender Dauer und Intensität für die Pflanze 
schädliche Folgen nach sich ziehen“ (S. 182. Sperrdruck von mir). Das 
Zitat zeigt, daß Maxımow die Folgen des Welkens für die Pflanzen 
nicht nur als unschädlich, sondern, in den Dürreperioden, sogar als 
nützlich ansieht, weil die Pflanzen durch das Welken imstande sind, 
die Transpiration bedeutend zu erniedrigen, fast einzustellen, und auf 
diese Weise sich vor dem Vertrocknen zu schützen, und daß nur im 
Falle einer genügenden Dauer und Intensität des Welkens die Folgen 
desselben schädlich wirken können. 

Wir haben also einerseits eine Reihe von Daten, die anscheinend 
dafür sprechen, daß das Welken im allgemeinen als Beginn des Ab- 
sterbens der Pflanzen anzusehen ist, wobei das Absterben um so fort- 
geschrittener sein wird, je stärker und von je längerer Dauer das Welken 
gewesen ist: andererseits haben wir die Ansicht von Maximow, die auf 
der Tatsache der bedeutenden Verminderung der Transpiration im 
welken Zustande begründet ist, daß dieser Zustand nicht als ein Anfangs- 
stadium des Absterbens der Pflanze zu betrachten ist, sondern als ein 
besonderer Schutzzustand der Pflanzen, der durch den Wassermangel 
im Boden hervorgerufen wird. In Anbetracht dieser Tatsachen erschien 
mir interessant, einige experimentelle Daten über die Bedeutung des 
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Welkens im Leben der Pflanzen zu erhalten, im speziellen klarzustellen : 
ob ein nicht allzu lange andauerndes, aber intensives Welken für die 
Pflanze tatsächlich keine größeren bzw. geringeren Schädigungen zur 
Folge hat? Ob das Welken der Pflanze als ein Mittel, die Dürre zu 
ertragen, angesehen werden kann? Ob sich die dürreresistenten Pflanzen 
tatsächlich von den nicht dürreresistenten durch die Fähigkeit, ,,an- 
dauerndes‘‘ Welken zu vertragen, unterscheiden? Wodurch sich die 
Wirkung des Welkens auf die Pflanze von der Wirkung ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit unterscheidet, und zuletzt, welche anatomisch- 
physiologischen Besonderheiten durch das Welken und ungenügende 
Bodenfeuchtigkeit hervorgerufen werden? Die vorliegende Abhandlung 
ist nur ein Versuch zur Lösung dieser Fragen; sie ist von mir im Jahre 
1924 im Laboratorium der experimentellen Morphologie und Ökologie 
der Pflanzen im Botanischen Garten zu Leningrad angefangen und im 
Jahre 1925 in der „Abteilung für angewandte Physiologie des All- 
russischen Instituts für angewandte Botanik und neue Kulturen“ zu 
Leningrad beendet worden. Das Thema der Untersuchungen und die 
angewandten Methoden sind auf Vorschlag von Prof. N. A. Maxmow 
gewählt und die ganze Arbeit unter seiner unmittelbaren Leitung aus- 
geführt worden. Ich benutze diese Gelegenheit, ihm hierfür meinen 
tiefempfundenen Dank auszusprechen. 


II. Schema und Bedingungen der Versuche. 

In nachstehender Abhandlung sind die Resultate folgender Versuche 

dargelegt: 

1. Die Versuche des Jahres 1924 zur Erforschung des Einflusses 
wiederholten, periodischen, „andauernden“ Welkens auf die 
Pflanze; 

2. die Untersuchungen des Jahres 1925 über die Einwirkung ungenü- 
gender Bodenfeuchtigkeit, Nährstoffmangel und Kälte auf die 
Pflanzen; 

3. Orientierungsversuche des Jahres 1925 über die Fähigkeit der 
dürreresistenten und nicht dürreresistenten Pflanzen, ,,andauern- 
des‘‘ Welken zu vertragen; 

4. Orientierungsversuch des Jahres 1925 zur Bestimmung der Wasser- 
zurückhaltungskraft der Blätter. 


Wir wollen zuerst die Aufgaben und das Schema des ersten Versuches 
über die Wirkung des mehrmals wiederholten periodischen Welkens 
auf die Pflanze näher betrachten. 

Die erste Schwierigkeit, mit der man bei den Versuchen zur Er- 
forschung des Welkens zu rechnen hat, ist die Dehnbarkeit und Un- 
bestimmtheit des Begriffes selbst. Wir haben bereits gesehen, daß 
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dem Welken, je nach seiner Intensität und Dauer zweierlei Einfluß 
auf die Pflanze zugeschrieben wird: ein nützlicher und ein schädlicher. 
Bei der Untersuchung verschiedener Arten und Stadien des Welkens 
kann man tatsächlich verschiedene Resultate erhalten. Da das Welken 
kein stabiler Zustand der Pflanze ist, sondern im Gegenteil einen dauern- 
den, allmählich und ununterbrochen an Intensität zunehmenden Prozeß 
darstellt, so ist es einstweilen nicht möglich gewesen, in diesem Prozeß 
irgendwelche charakteristische Momente zu finden, die beim Experimen- 
tieren als Anhaltspunkte hätten dienen können. Die Dauer des Welkens 
der Pflanze kann auch wenig zur Beurteilung der Stärke des Welkens 
beitragen, wegen der Schwierigkeit, die äußeren Faktoren längere Zeit 
gleich zu erhalten. Die Beurteilung der Intensität des Welkens durch 
Bestimmung der Stärke des Wasserverlustes bei jedem vorgenommenen 
Welken schien mir zu kompliziert und für mich undurchführbar. Diese 
Methode schien mir außerdem auch nicht genügend genau, da das 
Trockengewicht der Pflanzen, auf welches gewöhnlich der Wassergehalt 
bezogen wird, während des Welkens keine konstante Größe darstellt 
und während der Dauer des Welkens sich vermindern kann. Infolge- 
dessen ist, wie aus der Untersuchung von MaxIımow und KRASSNOSELSKY- 
Maxımow (1924) ersichtlich, bisweilen bei verstärktem Welken anstatt 
Vergrößerung des Wasserdefizits eine Verminderung desselben zu beob- 
achten. Da ich meine Versuche nur als orientierende betrachte, habe 
ich wegen der obengenannten Schwierigkeiten auch nicht versucht, die 
Intensität des Welkens zu variieren, habe aber größerer Einfachheit 
wegen die Anzahl der vorgenommenen Welkungen variiert, wobei ich 
jedes Welken annähernd bis zu einem und demselben Stadium (soweit 
solches nach dem Aussehen der Pflanze beurteilt werden kann) kommen 
ließ. 

Wie bekannt, unterscheidet man zurzeit zwei Arten des Welkens 
(CaLDWELL 1913): 1. „zeitweiliges‘‘ (temporary wilting) und 2. ,,an- 
dauerndes‘* Welken (permanent wilting). Das ‚zeitweilige‘ Welken 
ist die Folge der Nichtübereinstimmung der Menge des aufgenommenen 
und derjenigen des in gleicher Zeit durch die Transpiration abgegebenen 
Wassers und wird durch starke Insolation und Lufttrockenheit hervor- 
gerufen. Da unter natürlichen Verhältnissen eine starke Spannung der 
meteorologischen Faktoren nur kurze Zeit währt, ist solch ein Welken 
gewöhnlich auch nicht von langer Dauer. Es beginnt um die Mittags- 
zeit und hört bei genügender Bodenfeuchtigkeit gewöhnlich schon zur 
Nacht auf. Das ‚andauernde‘ Welken wird hauptsächlich durch Boden- 
trockenheit und durch das Fehlen des von den Pflanzen ausnutzbaren 
Bodenwassers hervorgerufen und tritt besonders deutlich beim Welken 
der Pflanzen in feuchter Luft, in der Dunkelheit zutage. Selbstver- 
ständlich läßt sich zwischen diesen beiden Arten des Welkens keine 
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scharfe Grenze ziehen; unter natürlichen Verhältnissen vereinigen sie 
sich oft zu Zwischenarten, die durch die gleichzeitige Einwirkung von 
Boden- und Lufttrockenheit bedingt werden. Hier muB nur hervor- 
gehoben werden, daß die Daten von CALDWwELL (1913) die Annahme 
berechtigen, daß bei „andauerndem‘‘ Welken der ganze Pflanzenorga- 
nismus, von den Blättern bis zu den Wurzeln, stärkerem Wasserverlust 
ausgesetzt ist als bei zeitweiligem Welken; 
nach CALDWELL sterben die Wurzelhaare 
bei zeitweiligem Welken jedenfalls nicht ab. 
Zu meinen Versuchen iiber die Wirkung des 
Welkens auf die Pflanzen habe ich deshalb 
das andauernde Welken als eine solche 
Form des Welkens ge- 
wählt, bei der alle 
schädlichen Folgen des- 
selben deutlicher zum 
Ausdruck kommen soll- 
ten. Da mir kein dunk- 
ler und feuchter Raum 
zur Verfiigung stand 
(wie es bei CALDWELL 
der Fall war), teilweise 
aber auch, um den na- 
türlichen Verhältnissen 
näherzukommen, ließ 
ich meine Pflanzen in 
der verhältnismäßig 
feuchten und ruhigen 
Luft eines unbeschat- 
teten Gewächshauses 
welken. Ich war be- 
strebt, alle zu den 
Versuchen verwandten 
Pflanzen, wie bereits Abb. ı. Sonnenblume: links: periodisch dem Welken unter- 
erwähnt, bis zu einem worfen, in welkem Zustande, rechts: Kontrollpflanze. 
gewissen Grade des Welkens zu bringen, wozu der Moment gewählt 
wurde, wo alle Blätter, von den obersten bis zu den untersten, gänz- 
lich die Turgeszenz verloren hatten. Abb. 1 zeigt so eine verwelkte 
Sonnenblume. 

Die in solehem welken Zustande in den Schatten gestellte Pflanze 
konnte die Turgeszenz nicht wieder herstellen. Sie verblieb einige Stun 
den in diesem Zustande starken Welkens der gesamten Blattoberfläche. 
Bei Buchweizen traten die äußeren Anzeichen des Welkens schwächer 
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zutage als bei der Sonnenblume. Die Blätter verwelkten nicht ganz, 
sondern wurden nur etwas welk. 

Es war anzunehmen, daB durch wiederholt vorgenommenes Welken 
ein und derselben Pflanze seine Folgen, wie Absterben der Spaltöff- 
nungen, der Wurzelhaare, der Blattoberfläche usw. gewissermaßen ver- 
stärkt werden können; daher habe ich die zu meinen Untersuchungen 
benutzten Pflanzen wiederholtem, periodischem Welken unterworfen. 
Die Pflanzen waren dem während ihrer ganzen Vegetationsperiode aus- 
gesetzt und ein Teil der Versuchs- und der Kontrollpflanzen wurde bis 
zur Samenreife gebracht. Beim Anstellen dieser Versuche hatte ich die 
Frage zu beantworten, wie die Folgen der Einwirkung des Welkens 
auf die Pflanzen zu berechnen wären. Nach den oben angeführten 
Daten verschiedener Forscher wirkt das Welken am meisten auf den 
Spaltöffnungsapparat und auf das Wurzelsystem, von der Tätigkeit 
dieser Apparate hängen aber zum größten Teil solche physiologische 
Prozesse, wie die Transpiration und die Assimilation, ab. Ich habe 
mich deshalb zu allererst damit beschäftigt, den Einfluß des Welkens 
auf dieselben festzustellen, da diese Prozesse zugleich auch im Leben 
der Pflanzen zu den allerwichtigsten gehören. Aufmerksamkeit ver- 
diente auch die Frage der unter dem Einfluß des Welkens entstehenden 
wechselseitigen Beziehungen zwischen der Transpiration und der Assi- 
milation. Da das Verhältnis der Trockensubstanz zur Transpiration 
durch die Produktivität der Transpiration zum Ausdruck kommt, 
wurde auch diese Größe bestimmt. Da es ferner in der botanischen 
Literatur fast keine Daten über den Einfluß des Welkens auf die ana- 
tomische Struktur der Pflanze gibt, so wurden auch Vergleiche über den 
anatomischen Bau der verwelkten und der Kontrollpflanzen angestellt. 
Zuletzt gaben die erhaltenen Daten über die Größe der angesammelten 
Trockensubstanz der verwelkten wie auch der Kontrollpflanzen einen 
allgemeinen Überblick über die Wirkung des Welkens auf die Pflanze. 
Die Entwicklung der einzelnen Teile der Pflanze wurde gesondert be- 
rücksichtigt; ich hoffte, auf diesem Wege ein klares Bild darüber zu 
gewinnen, auf welche Organe der Pflanze das Welken am ungünstigsten 
wirkt. Dies sind die wichtigsten Gesichtspunkte, nach denen die Ver- 
suche angestellt wurden. 

Nicht weniger wichtig war die Auswahl der Pflanzen für diese Ver- 
suche. Die Pflanzen reagieren nämlich auf das Welken sehr verschieden, 
und ich konnte in meinen Versuchen natürlich nicht alle in dieser Hin- 
sicht vorkommenden Mannigfaltigkeiten erschöpfen. Wegen der Kom- 
pliziertheit dieser Versuche konnte auch nicht eine größere Anzahl ver- 
schiedener Pflanzen untersucht werden. Bei der Auswahl der Pflanzen 
richtete ich mich hauptsächlich nach den Angaben von Maxımow und 
KRASSNOSELSKY-MAXIMoW (1924), welche drei Gruppen von Pflanzen 
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zu unterscheiden erlauben, die sich verschieden zum Welken verhalten. 
Zur einen gehören Pflanzen, welche erst nach sehr beträchtlichem 
Wasserverlust welken, zu einer anderen — Pflanzen, welche ‚ohne 
Wasserverlust“ zu welken beginnen, und zur dritten Gruppe solche, 
welche das Welken überhaupt nicht vertragen und aus Wassermangel 
absterben, ohne das. Stadium des Welkens durchgemacht zu haben. 
Von der letzten Gruppe sind uns bis jetzt nur die Sumpfpflanzen bekannt; 
diese Pflanzen waren für mich von geringem Interesse, und ich habe daher 
nur die charakteristischen Pflanzen der beiden ersten Gruppen in Be- 
tracht gezogen. Als zur ersten Gruppe gehörig wurde die Sonnenblume 
gewählt, als zur zweiten der Buchweizen. Das Typische dieser Pflanzen 
in ihrem Verhalten zum Welken kann durch Daten von Maxımow und 
KRASSNOSELSKY-MAxımow (1924) illustriert werden. In ihren Ver- 
suchen welkten die Blätter der Sonnenblume nach dem Verlust von 1/; 
ihres nörmalen Wassergehalts, während der Buchweizen ohne Wasser- 
verlust welkte (sein Wasserverlust: — 0,7 vH in einem Fallund +5 vH 
im anderen Fall, d. h. im Bereich der Fehlergrenze). Die Auswahl dieser 
beiden Pflanzen als solcher, die bei starkem Wasserverlust und ganz 
ohne Wasserverlust welken, erlaubt es, an die interessante Frage heran- 
zutreten, welche Rolle der Wasserverlust (Entquellung) in der Erschei- 
nung des Welkens spielt. Die gewählten Pflanzen sind außerdem auch 
nach dem Grad der Dürreresistenz ziemlich verschiedenartig. Nach 
den Angaben von ScHRÖDER (1909) sterben abgeschnittene Blätter 
einer Sonnenblume bei einem Verlust von 80 vH ihres gesamten Wasser- 
gehalts ab, während die Blätter des Buchweizens schon bei einem fast 
um das Doppelte geringeren Wasserverlust (46 vH) anfingen abzuster- 
ben; auch beim Absterben der Blatthälften bleibt das Verhältnis das 
gleiche: 87 vH bei der Sonnenblume und 57 vH beim Buchweizen. 

Die Pflanzen wuchsen die ganze Zeit über in einem Gewächshause, in 
Vegetationsgefäßen von 20 x 20 cm Umfang, mit einem Inhalt von 6 kg luft- 
trockenem Boden, welcher den Beeten des Botanischen Gartens entnommen war. 
Da dieser Boden nicht sehr fruchtbar ist, bekamen die GefäBe beim Füllen eine 
vollständige Nährsalzlösung. Nach dem Einpflanzen wurde die Bodenfeuchtig- 
keit auf 60 vH der gesamten Wasserkapazität gebracht, alsdann wurden die 
Versuchspflanzen bis zum Beginn des obenbeschriebenen Welkens nicht mehr 
begossen. Darauf wurde die Bodenfeuchtigkeit der verwelkten Pflanzen wieder 
auf 60 vH der gesamten Wasserkapazität gebracht und abermals bis zum Welken 
nicht begossen usw. Zu Beginn des Wachstums, als die Blattoberfläche noch 
klein war und das in den Gefäßen befindliche Wasser erst langsam verbraucht 
wurde, welkten die Versuchspflanzen in ziemlich langen Zwischenräumen; mit 
der stärkeren Entwicklung der Blattoberfläche wurden aber auch die Intervalle 
zwischen dem eintretenden Welken immer kürzer und kürzer. Um die Ein- 
wirkung des Welkens auf die Pflanzen festzustellen, wurden dieselben in auf- 
einanderfolgenden Serien, deren jede aus Versuchs- und Kontrollpflanzen be- 
stand, geerntet: Die Sonnenblume nach je 15, der Buchweizen nach je 
20 Tagen, 
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Wie aus dem unten angeführten Schema des Versuches ersichtlich, gelang 
es, die Pflanzen in allen Hauptphasen ihrer Entwicklung zu ernten, und ich er- 
hielt Sonnenblumen, welche das Welken einmal, dreimal, sechsmal, dreizehnmal 
und sechzehnmal durchgemacht hatten, und Buchweizen, der einmal, drei- 
und siebenmal gewelkt hatte. Dank diesem Umstande war es möglich, die Wir- 
kung des Welkens mehr oder weniger eingehend zu analysieren. Die Kontroll- 
pflanzen wurden die ganze Zeit in genügend feuchtem Boden (60 vH der ge- 
samten Wasserkapazität) gezogen. Dabei wurde sorgfältig darauf geachtet, daß 
die Kontrollpflanzen nicht an Wassermangel litten; nachdem sie beträchliche 
Größe erreicht hatten, wurden sie zweimal täglich begossen und außerdem das 
Gewicht der Gefäße auf das zunehmende Frischgewicht der Pflanze korrigiert. 
Um das Verdunsten des Wassers von der Oberfläche des Bodens zu vermeiden, 
hatten alle Gefäße Metalldeckel, die innen mit einer Schicht Asphaltlack bedeckt 
waren. Die Deckel wurden an die Wände der Gefäße mit gewöhnlichem Kitt 
angekittet (Kitt aus Kreide und gekochtem Öl), die Öffnungen im Deckel da- 
gegen, durch welche der Stengel der Pflanze hindurchging, wurden mit einem 
nichttrocknenden Kitt (aus Kreide und Rizinusöl) verkittet; dabei wurden die 
Stengel mit ge er umwickelt, um ihre Berührung mit dem Kitt zu 
vermeiden. Da die ungen um die Stengel erst nach dem Auskeimen der 
Pflanze verkittet werden können, wurde auch mit den Versuchen erst nach dem 
Auskeimen der Pflanzen begonnen, wenn neben den Keimblättern das erste 
Blätterpaar sich zu entwickeln anfing. Bei der Sonnenblume war das der Fall 
am 20. Tage ihres Wachstums, gerechnet vom Tage, an dem die Samen zum 
Keimen ausgelegt waren, beim Buchweizen am 15. Tage. Die erwachsenen 
Pflanzen wurden von oben und von unten begossen, um gleichmäßigere Ver- 
teilung des Wassers in den Gefäßen zu erreichen. Um den Boden von oben 
begießen zu können, wurde in das Gefäß beim Hineintun des Bodens ein poröser 
Krug mit einem Inhalt von 200 cem getan; die oberen Ränder dieses Kruges 
befanden sich auf demselben Niveau mit der Oberfläche des Bodens; über dem 
Krug war im Deckel eine Öffnung, welche gewöhnlich mit einem kleinen Metall- 
deckel bedeckt war. Durch das Hineinstellen eines solehen Kruges wurde auch 
bessere Ventilation des Bodens in dem geschlossenen Gefäß hergestellt. Zum 
Begießen der Pflanze von unten diente ein gewöhnliches Glasrohr, welches bis 
zum Boden des Gefäßes führte, wo sich eine gezähnte Rinne und eine ent- 
sprechende Menge Grand zur Herstellung der Drainage befanden. Jede Serie 
der Versuche mit der Sonnenblume bestand aus je drei parallelen Gefäßen, für 
die Versuchs- und Kontrollpflanzen, jede Versuchsserie mit Buchweizen dagegen 
aus je zwei Gefäßen. Die Sonnenblume wurde zu je einem Exemplar in jedem 
Gefäß gezogen, Buchweizen dagegen zu je vier Exemplaren und nur gelegentlich 
in einigen Gefäßen zu je drei Exemplaren (parallel in Versuchs- und Kontroll- 
gefäßen); auf die genannten Fälle wird an entsprechender Stelle im Text hin- 
gewiesen werden. Die Samen der Sonnenblume waren einem einzigen Frucht- 
korb der Sorte ,,Selenjki‘‘ entnommen, die Samen des Buchweizens — der 
Sorte ,,Althausen Nr. 22“ stammten aus der Wirtschaft der Versuchsstation 
Kamennaja Stepj, Gouv. Woronesh. Für die Saat wurden nur gleichzeitig 
keimende Samen und beim Einpflanzen in die Gefäße nur gleich alte Keim- 
pflänzchen genommen. Der Versuch mit der Sonnenblume wurde am 14. V. 
begonnen und am 31. VIII. beendet, derjenige mit Buchweizen am 29. V. be- 
gonnen und am 12. VIII. beendet. Zur Charakteristik der äußeren Bedingungen 
während der Dauer des Versuches habe ich die zur Zeit in der Ökologie (CLEMENTS 
and GOLDSMITH 1924) gebrauchte Phytometermethode angewandt. Dank dieser 
Methode war es möglich, die Verschiedenheiten im Verlauf der äußeren Faktoren, 
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welche die eine oder die andere Entwicklungsphase der Pflanze begleiteten, 
aufzuheben und auf diese Art die Wirkung, z. B. des Alters der Pflanze auf die 
Produktivität der Transpiration klarzustellen. Als Phytometer diente die Re- 
aktion der zum Versuch benutzten Pflanze auf die äußeren Bedingungen, für den 
Versuch mit der Sonnenblume wurde eine Sonnenblume im Alter von 20—35 Ta- 
gen genommen, für denjenigen mit Buchweizen, Buchweizen im Alter von 
15—35 Tagen. Zu diesem Zweck wurden die Sonnenblume und der Buchweizen 
während der ganzen Vegetationsperiode der Versuchspflanzen periodisch an- 
gepflanzt, und zwar mit der Absicht, für jede Versuchsperiode (für die Sonnen- 
blume, wie bereits erwähnt 15 Tage, für den Buchweizen 20 Tage) einen eigenen 
Phytometer zu haben. Die Wachstumsbedingungen der Phytometerpflanzen 
glichen denjenigen der Kontrollpflanzen. 

Nach diesen Erläuterungen führe ich nun das eigentliche Schema 
des Versuches an, wie es zur Ausführung kam, mit den gelegentlichen 
Änderungen, die während Anstellung des Versuches vorgenommen 
wurden. . 

Bezüglich des von uns für den Versuch benutzten Schemas muß 
erwähnt werden, daß es, obgleich es seiner Einfachheit wegen für sich 
spricht, doch nicht geeignet ist, die spezifische Einwirkung des Welkens 
als solche auszusondern, da vor derselben die Pflanze der Einwirkung 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit ausgesetzt war. Daher haben wir in 
diesem Versuch die gleichzeitige Einwirkung: 1. ungenügender Boden- 
feuchtigkeit und 2. des Welkens beobachtet. Obgleich man unter natür- 
lichen Verhältnissen gewöhnlich mit einer solchen gleichartigen Wirkung 
der ungenügenden Bodenfeuchtigkeit und des Welkens zu rechnen hat, 
mußte ich doch zur Analyse der Einwirkung eines jeden der angeführten 
Faktoren auf die Pflanze besondere Versuche zur Erforschung der 
Wirkung ungenügender Bodenfeuchtigkeit anstellen. Es hat den An- 
schein, als ob es nicht direkt erforderlich wäre, Versuche solcher Art 
anzustellen, da solche über den Einfluß der Bodenfeuchtigkeit auf die 
Pflanze bereits in großer Zahl vorliegen, und diese Frage daher gleichsam 
an Bedeutung verloren hat. Die Anstellung dieser Versuche war zudem 
derart, daß die in Prozenten der gesamten Wasserkapazität ausgedrückte 
Bodenfeuchtigkeit in den Gefäßen durch periodisches Begießen aufrecht- 
erhalten wurde, entsprechend der Verringerung des Gewichtes der 
Gefäße. Briacs and SHANTZ (1913) sind in ihrer zusammenfassenden 
Arbeit aller in der Literatur vorhandenen Daten über den Einfluß ver- 
schiedener Bodenfeuchtigkeit auf die Produktivität der Transpiration 
zu dem Schluß gekommen, daß es, ungeachtet der vorhandenen Daten, 
unmöglich ist, die Einwirkung ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf die 
Pflanzen ohne weitere Untersuchungen festzustellen. Der Grund hierfür 
ist ihrer Meinung nach darin zu suchen, daß durch das periodische 
Begießen der Gefäße mit geringer Bodenfeuchtigkeit diese in den Ge- 
fäßen ungleichmäßig verteilt wird; folglich hat ein kleiner Teil des Bodens 
genügende Feuchtigkeit, der übrige Teil bleibt jedoch trocken und 
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Tabelle 1. Schema des Versuches mit wiederholtem, periodischem Welken. 
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E 8 as 25 & 5 lungsperiode der 
z td < <7 3 Pflanze im Altervon: 
I. Die Sonnenblume. 
1. |19. VL, im Alter von 
1 schwach. 
35 Tagen... . . 3 3 Welken 2 | 20—35 Tagen 
2. |4.VIL, im Alter von 
50 Tagen, zu Beginn 
der Bildung des Blü- 
tenkorbes . . . . . 4 3 3 2 35—50 „ 
3. |19. VIL, im Alter von 
65 Tagen, nach Aus- 
bildung des Blüten- 
korbes . . . . . . 3 3 6 2 50—65 „ 
4. |3. VILL, im Alter von 
80 Tagen zum SchluB 
der Blüte . .... 3 3 13 2 65—80 ,, 
5. |18. VILL, im Alter von 
95 Tagen, zu Beginn 
der Samenvollreife .| 4 3 16 2 80—95 „ 
6. |31. VIIL, im Alter von 
108 Tagen, bei voller 
Samenreife . . . . 2 2 16 2 95-108 ,, 
II. Buchweizen 
1. |3. VIL, im Alter von 
35 Tagen, cas Beginn 1 schwach. 
der Blüte. . . . . 6 6 Welken 8 15—35 „ 
2. |23. VIL, im Alter von 
55 Tagen, zu Beginn 
der Samenbildung . 8 8 3 8 35—55 ,, 
3. |12. VIIL, im Alter von 
75 Tagen, Schluß der 
Blüte, volle Samen- 
reife bei der Mehr- 
zahl der Samen . .| 8 8 7 8 65—75 „ 




















wird von der Pflanze nicht ausgenutzt. Unter solchen Umständen 
wird die Wirkung ungenügender Bodenfeuchtigkeit hauptsächlich auf 
eine Verminderung des von der Pflanze rationell ausgenutzten Bodens 
zurückgeführt. In seinem Bericht des Jahres 1924 hat SHANTZ (SHANTZ 
1925) besonders hervorgehoben, daß viele Daten über die Wirkung 
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ungenügender Bodenfeuchtigkeit unzuverlässig sind, und daß diese 
Frage aufs neue untersucht werden muß. SHEMTSHUSNIKOW (1924) hält 
die Resultate soleher Untersuchungen auch für zweifelhaft. Darum 
erschien es mir notwendig, einen speziellen Versuch zur Klärung des 
Einflusses ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf die Pflanze anzustellen. 
Zu diesem Versuch wurden außer den Kontrollpflanzen mit normaler 
Bodenfeuchtigkeit (60 vH der gesamten Wasserkapazität), welche durch 
tägliches Begießen aufrechterhalten wurde, noch zwei Serien von Pflan- 
zen mit ungenügender Bodenfeuchtigkeit benutzt. Die letztere wurde 
auf die Weise erhalten, daß der Boden beim Einpflanzen gleichmäßig 
angefeuchtet wurde, in der einen Serie bis zu 40 vH, in der anderen 
jedoch bis zu 50 vH der gesamten Wasserkapazität, und nachher nicht 
mehr begossen wurde. Da für den Versuch eine so kleine Pflanze ge- 
nommer wurde, wie Phaseolus vulgaris, und der Versuch in Djetskoe 
Selo (Gouv. Leningrad) ausgeführt wurde, wo die Luftfeuchtigkeit sehr 
groß ist, gelang es leicht, diese Pflanze im Laufe von 2 Monaten, ohne 
sie zu begießen, und ohne daß sie dabei welkte, zum Blühen zu bringen. 
Die durchschnittliche Bodenfeuchtigkeit der nicht begossenen Gefäße 
betrug zum Schluß des Versuches: bei 50 vH anfänglicher Bodenfeuch- 
tigkeit 24 vH, bei 40 vH anfänglicher Bodenfeuchtigkeit dagegen 30 vH. 
Obgleich der Feuchtigkeitsgehalt in den Gefäßen mit geringerer an- 
fänglicher Feuchtigkeit zum Schluß des Versuches etwas größer war, 
wuchsen doch die Pflanzen dieser Serie längere Zeit bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit. Im allgemeinen kann men sagen, daß alle diese 
nicht begossenen Pflanzen sich tatsächlich bei ungenügender Boden- 
feuchtigkeit entwickelten. Zu diesem Versuch wurden Gefäße von mitt- 
lerer Größe mit einem Inhalt von 31/, kg lufttrockenen Bodens ver- 
wandt. Die Gefäße wurden mit Deckeln versehen und alle Öffnungen 
verkittet. Beim Füllen der Gefäße wurde der Boden für die Kontroll- 
und auch für die Versuchspflanzen mit vollständiger Nährsalzlösung 
gedüngt. Die in Djetskoe Selo in freier Luft gezogenen Pflanzen wurden 
zur Nacht und während des Regens auf eine offene Veranda unter Dach 
gestellt. Der Versuch wurde am 29. VI. begonnen und zum Schluß 
der Blüte am 28. VIII. beendet. Durch diesen Versuch wurden auch 
die Wirkung des Nährsalzmangels im Boden und der Einfluß der Kälte 
auf die Pflanze festgestellt. Diese Daten waren gleichfalls für die Ana- 
lyse der xeromorphen Struktur erforderlich. Der Nährsalzmangel im 
Boden wurde dadurch hergestellt, daß anstatt 3500 g lufttrockenen 
Bodens, wie es bei den Kontrollpflanzen der Fall war, für die Gefäße 
mit ungenügendem Nährsalzgehalt 1200 g des gleichen, mit 3 kg luft- 
trockenen Sandes sorgfältig vermengten Bodens verwandt und weiter 
keine Düngemittel zugefügt wurden. Die Bodenfeuchtigkeit in den 
Gefäßen mit ungenügendem Nährsalzgehalt wurde auf gleicher Höhe 
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(60 vH) mit derjenigen der Kontrollpflanzen gehalten. Zum Schluß 
des Versuches waren an den Blättern der Pflanzen mit Nährsalzmangel 
im Boden die ersten Anzeichen von Chlorose zu bemerken. Um den 
Einfluß der Kälte zu untersuchen, wurde ein Teil der Gefäße mit Pha- 
seolus vulgaris 1 Monat lang, gerechnet vom Einpflanzen, nachts 
in einen Eiskeller gestellt, in dem die Temperatur etwa 8° C betrug. 
Wegen Mangels an Eis wurden diese Pflanzen jedoch im 2. Monat unter 
gewöhnlichen Verhältnissen gezogen. Das Schema dieses Versuches 
war also folgendes: 





Tabelle 2. Schema des Versuches über den Einfluß ungenügender Bodenfeuch- 
tigkeit, des Nährsalzgehaltes im Boden und kalter Nächte. Phaseolus vulgaris. 











Serie dora M Anzahl 
des Versuches 5. né der Gefäße 
1 Kontrollpflanzen . . . . . . . . . 2 
2 Ungenügende Bodenfeuchtigkeit von 
Re hs «allele wa 2 
3 dasselbe von 40—30 vH ..... 2 
+ Mangel an Nährsalzen im Boden. . 2 
5 Kalte Nächte (8°C) im Laufe des 
ersten Monats der Entwicklung . . 2 








Zur Bestimmung der Fähigkeiten der dürreresistenten und der nicht 
dürreresistenten Arten, andauerndes Welken zu vertragen, wurde ein 
Versuch mit Sommerweizen angestellt, und es wurden zu diesem Zweck 
Sorten von verschiedener Dürreresistenz gewählt. Die Einzelheiten 
dieses Versuches, gleichwie desjenigen zur Bestimmung der Wasser- 
rückhaltungskraft der Blätter werden später angeführt. 


III. Der Einfluß des Welkens und ungenügender Bodenfeuchtigkeit 
auf den anatomischen Bau der Pflanzen. 


Zuerst wollen wir die Wirkung des mehrmaligen, periodischen Wel- 
kens auf den anatomischen Bau der Pflanze betrachten. Außer den 
Hinweisen von ILsın (1922) auf das Absterben der Spaltöffnungen beim 
Welken sind mir über diese Frage keine Daten in der Literatur bekannt. 
Daher war die Untersuchung des anatomischen Baues vielmals ge- 
welkter Blätter an sich schon von Interesse. Außerdem konnte ich 
hoffen, hierbei auch Daten zur besseren Orientierung über die physio- 
logischen Eigenschaften dieser Pflanzen zu erhalten. Wegen Mangel 
an Zeit untersuchte ich nur die Wirkung des Welkens auf den anatomi- 
schen Bau der Blätter und auch dieses nur in dem Maße, wie es haupt- 
sächlich zur Kenntnis des Wassergehalts dieser Pflanzen erforderlich 
war. Es wurden daher bestimmt: Anzahl und Größe der Spaltöffnungen, 





der Pflanzen als Mittel zur Erhôhung ihrer Dürreresistenz. 405 


Entwicklung der Nervatur, Größe der Zellen und Dicke der Blätter, 
wozu sowohl die Sonnenblume als auch der Buchweizen herangezogen 
wurden. Die für letzteren erhaltenen Daten waren starken Schwankun- 
gen unterworfen, so daß es unmöglich war, Schlußfolgerungen zu ziehen ; 
daher werden diese Daten hier auch nicht angeführt. Ich bin geneigt, 
diese Schwankungen darauf zurückzuführen, daß in meinen Versuchen 
drei bis vier Pflanzen in einem Gefäß waren und sich teilweise gegen- 
seitig beschatteten. Es war daher schwer, für die mikroskopische 
Untersuchung Blätter auszuwählen, die sich in gleicher Lage am Stengel 
befanden und sich dabei unter gleichen Beleuchtungsbedingungen ent- 
wickelt hatten; die Beleuchtung ist aber, wie bekannt, von großem 
Einfluß auf den anatomischen Bau des Blattes. Daher mußte man sich 
mit den Daten über die Sonnenblume begnügen. Bei letzterer wurden 
die Blätter zweier Versuchsserien untersucht: einerseits Blätter von 
Pflanzen, die 3-mal, und anderseits von solchen, die 13-mal perio- 
dischem Welken unterworfen worden waren. Im ersten Fall verfügte 
ich über Versuchs- und Kontrollpflanzen im Alter von 50 Tagen, die 
sich im Stadium der Bildung des Blütenkorbes (2. Serie des Versuches) 
befanden, im zweiten über Pflanzen im Alter von 80 Tagen bei Abschluß 
der Blüte (4. Serie des Versuches). 

Zu den angegebenen Zeiten wurden Proben für die mikroskopische Unter- 
suchung von je drei Versuchs- und drei Kontrollpflanzen, bei jeder dieser Pflanzen 
von drei bestimmten Insertionshöhen: der niedrigsfen, mittleren und der höchsten, 
und zwar nur von vollkommen ausgewachsenen, gesunden Blättern, aus ihrem 
mittleren Teil, am Hauptnerv genommen und in Alkohol fixiert. Die mit dem 
Rasiermesser von der unteren Seite des Blattes entfernte Epidermis wurde mit 
Methylenblau gefärbt, in Glyzerin untersucht und mit Hilfe eines Zeichenokulars 
von Leitz, Objektiv Nr. 7, gezeichnet. Für jedes Präparat wurde an zehn ver- 
schiedenen Stellen der Epidermis die Anzahl der Spaltöffnungen im Gesichts- 
felde des Mikroskops bestimmt. Die Größe der Spaltöffnungen wurde mit einem 
Lineal nach der erhaltenen Zeichnung ausgemessen. Nach diesen Zeichnungen 
wurde im Gesichtsfeld des Mikroskops auch die Anzahl der Epidermiszellen 
gezählt, und dabei wurden die Zellteile, die kleiner als die Hälfte einer Zelle 
waren, nicht mitgerechnet, solche aber, die größer als die Hälfte einer Zelle 
waren, mitgerechnet. Da ich nur vergleichender Daten benötigte, so sind die 
erhaltenen Resultate nicht in absoluten Einheiten ausgedrückt, Die Nervatur 
der Blätter wurde mit dem Zeichenokular von Leitz und dem Objektiv Nr. 3 
gezeichnet, wobei das Blatt vorher mit Hilfe von Chloralhydrat durchsichtig 
gemacht wurde. Die Länge der Nervatur wurde nach den erhaltenen Zeich- 
nungen mittels Kurvimeters in Zentimetern ausgemessen. Die Dicke der Blätter 
wurde an Mikrotomquerschnitten gemessen. 


Die Anzahl der Spaltöffnungen pro Einheit der Blattoberfläche 
war bei den periodisch gewelkten Versuchspflanzen um 1/,—1/, größer 
als bei den Kontrollpflanzen. Die Vergrößerung der Anzahl der vorge- 
nommenen Welkungen von 3 auf 13 hatte nur eine schwache Wirkung 
auf die weitere Vergrößerung der Anzahl der Spaltöffnungen pro Einheit 

Planta Bd. 3. 27 
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Tabelle 3. Anzahl der Spaltéffnungen auf der unteren Seite des Sonnenblumen- 
blattes im Gesichtsfeld des Mikroskops. 


L Im Alter von 50 Tagen zu Beginn der Bildung des Bliitenkorbes. 
Fortlaufende Nr. der 6 8 10 Durchschnitt 
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von unten 6, 8, 10 
Durchtimmuneen | Absol. | Relat. | Absol. | Relat. | Absol. | Relat. | Absol. | Relat. 
Kontrollpflanzen . . .| 12,8 | 100 13,8 | 100 | 15,5 | 100 14,3 | 100 
Versuchspflanzen drei- 

mal periodisch ge- 
welkt ........ 15,3 | 119,5| 17,1 | 123,9| 19,0 | 122,6| 17,1 | 122 











IL Im Alter von 80 Tagen zum SchluB der Blüte. 





16 18 20 Durchschnitt 























16, 18, 20 
Absol. | Relat. | Absol. | Relat. | Absol. | Relat. | Absol. | Relat. 
Kontrollpflanzen . .| 22,3 | 100 25,0 | 100 30,1 | 100 25,8 | 100 
Versuchspflanzen 
13-mal gewelkt . . | 30,2 | 138,6| 32,3 | 129,2] 41,8 | 138,9) 34,8 | 134,9 











der Blattoberfläche. Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, hatten zehn 
weitere periodische Welkungen die Anzahl der Spaltöffnungen bei den 
Versuchspflanzen von 122 vH nur auf 135 vH vergrößert. Diese geringe 
Vermehrung der Spaltöffnungen ist aller Wahrscheinlichkeit nach da- 
durch zu erklären, daß die letzten Welkungen bereits auf entwickelte 
Blätter wirkten, die nicht mehr imstande waren, ihre Struktur beträcht- 
lich zu verändern. Zum besseren Verständnis der erhaltenen Resultate 
ist es daher angebracht, als Maßstab die Vergrößerung der Anzahl der 
Spaltöffnungen der Kontrollpflanzen zu nehmen, wie sie, von den unteren 
zu den oberen Blättern übergehend, beobachtet wird. Im Durchschnitt 
betrug diese Anzahl beim 6.—10. Blatt 14,3, beim 16.—20. Blatt da- 
gegen 25,8, also 180 vH. Folglich hatten die oberen Blätter, die von den 
unteren durch zehn Blätterpaare getrennt waren, auf jede Einheit der 
Blattoberfläche eine um 80 vH größere Anzahl von Spaltöffnungen; 
die mehrmals welkenden Blätter hatten deren 25—35 vH mehr als die 
Kontrollpflanzen; das mehrmals wiederholte Welken wirkte folglich 
auf die Struktur des Blattes dreimal schwächer als die durch die Saugung 
der niedrigeren Blätter verursachten wasserableitenden Ströme. Die 
verhältnismäßig schwache Wirkung des Welkens auf die Anzahl der 
Spaltöffnungen (wie auch anderer unten angeführter Elemente) kann 
außer dem erwähnten Umstand (bereits entwickelte Blätter) noch da- 
durch erklärt werden, daß das Wachstum der Zellen in diesen Ver- 
suchen nur auf verhältnismäßig kurze Zeit durch das Welken aufgehalten 
wurde. Entsprechend der Vergrößerung der Anzahl der Spaltöffnungen 
wird die Verkleinerung der Zellengröße beobachtet. Da nach den Daten 
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von SALENSKI (1904), KoLkunow (1907), RırpeL (1919) u.a. die Ver- 
änderungen der Zellengröße der Epidermis auch anzeigen können, wie 
sich diejenige anderer Gewebe derselben Pflanze verändert, so habe 
ich im Gesichtsfelde des Mikroskops nur die Anzahl der Zellen der 
unteren Epidermis des Blattes bestimmt. Hierbei erhielt ich folgende 
Daten. 


Tabelle 4. Anzahl der Epidermiszellen der unteren Epidermis des Sonnen- 
blumenblattes im Gesichtsfeld des Mikroskops. 




















Alter der Pflanze 50 Tage 80 Tage 
. Durch- Durch- 
Fortlanfende Nr. des Blattes Durch- Durch- R 
2 von unten gerechnet 0, schnitt —_ ps sui » schnitt a 
Kontrollpflanzen . . . | 29/38/39] 35 | 100 
Versuchspflanzen, drei- 
mal gewelkt . . . . |40139150| 43 | 122,8 
Kontrollpflanzen . . . 64 |82 1102 82,7| 100 
Versuchspflanzen, 13-mal 
ER 50S: 90,7194,71154,3| 113,3| 137 























Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß durch dreimaliges periodisches 
Welken die Anzahl der Zellen auf eine Einheit der Blattoberfläche um 
23 vH stieg und durch 13-maliges um 37 vH. Diese Zahlen stimmen 
mit denjenigen der prozentualen Vergrößerung der Anzahl der Spalt- 
öffnungen beim Welken überein. Berechnet man, wieviel Zellen der 
Epidermis auf eine Spaltöffnung entfallen, so ergeben sich für die 
50tägige Sonnenblume: bei den Kontrollpflanzen 2,5, bei den Versuchs- 
pflanzen ebenfalls 2,5 Zellen pro Spaltöffnung. Hieraus folgt, daß die 
Vermehrung der Anzahl der Spaltöffnungen auf die Einheit der Blatt- 
oberfläche durch Verkleinerung der Zellgröße der Epidermiszellen ver- 
ursacht wird. In Übereinstimmung hiermit waren die Spaltöffnungen 
der Versuchspflanzen im Vergleich zu denjenigen der Kontrollpflanzen 
auch kleiner; bei ersteren entsprach die Länge der Schließzellen beim 
6.—10. Blatt einer 50tägigen Sonnenblume im Durchschnitt 88 vH der 
gesamten Länge bei den Kontrollpflanzen; bei einer 80-tägigen Sonnen- 
blume betrug sie bei dem 16.—20. Blatt im Durchschnitt 84 vH. 

Schließlich wollen wir die Wirkung des Welkens auf die Entwick- 
lung der Nervatur betrachten (Tab. 5). 

Die Blätter der Pflanzen, welche dem Welken unterworfen waren, 
hatten eine besser entwickelte Nervatur: die Länge derselben betrug 
bei ihnen, auf die Einheit der Blattoberfläche berechnet, um 22—24 vH 
mehr als bei den Kontrollpflanzen. Die Steigerung der Anzahl der 
Welkungen von 3- auf 13-mal wirkt auf die Verlängerung der Ner- 
vatur nicht einmal in so geringem Maße wie auf die Vermehrung der An- 
zahl der Spaltöffnungen. 


27* 
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Tabelle 5. Sonnenblume. Länge der Nervatur im Gesichtsfeld des Mikroskops. 























Alter der Pflanze 50 Tage 80 Tage 
Durch- Durch- 

Fortlaufende Nr. des Blattes Durch- Durch- 

von unten gerechnet À eet mee ee eed i sche | niet 
Kontrollpflanzen . . . | 97}106/116| 106 | 100 
Versuchspflanzen drei- 
mal periodisch gewelkt |104/ 137/146} 129 | 122 
Kontrollpflanzen . . . 124/ 156/183] 154 | 100 
Versuchspflanzen 13-mal 
periodisch gewelkt. . 1721179/221| 191 124 




















Die Blatter für die Messungen der Blattdicke wurden von einer 
65 Tage alten Sonnenblume genommen, im Stadium des vollständig 
ausgebildeten Blütenkorbes, vor dessen Üffnen (Tab. 6). 


Tabelle 6. EinfluB sechsmaligen Welkens auf die Dicke der 











Sonnenblumenblätter. 
Kontrollpflanzen Versuchspflanzen 
Nr. der Blätter Dicke der Dicke der 
von unten |Blätterin Teilen | Desgl. | Blätterin Teilen |  Desgl. 
gerechnet des Okular- in vH des Okular- in vH 
Mikrometers Mikrometers 
9 82,3 100 106 120 
11 88,3 100 108 131 
14 93,2 100 99 106 














Jede Zahl ist der Durchschnitt von 15 Messungen, die an drei Pflanzen 
vorgenommen wurden. Man sieht, daß die unteren und mittleren Blätter 
der Versuchspflanzen um 20—31 vH dicker als diejenigen der Kontroll- 
pflanzen waren, und nur die obersten, jungen Blätter der Versuchs- 
pflanzen unterschieden sich wenig von denjenigen der Kontrollpflanzen ; 
es ist möglich, daß diese Blätter noch nicht ganz entwickelt waren; 
die Blätter der Versuchspflanzen waren durchschnittlich um 19 vH 
dicker als diejenigen der Kontrollpflanzen. 

Folglich hatten die Blätter der dem Welken unterworfenen Pflanzen 
im Vergleich zu denen der Kontrollpflanzen : eine um 22—35 vH größere 
Anzahl von Spaltöffnungen pro Einheit der Blattfläche, die Größe der 
Spaltöffnungen war aber um 12—16 vH kleiner; sie hatte kleinere Zellen 
des Blattgewebes; um 22—24 vH dichtere Nervatur; und endlich waren 
die Blätter um 19 vH dicker, mit anderen Worten: Pflanzen, die dem 
Welken unterworfen waren, hatten eine sogenannte xeromorphe Struktur 
(Maxımow 1926). Die unter dem Einfluß mehrmaligen periodischen 
Welkens entstehende xeromorphe Struktur der Blätter wird durch Ab- 
bildung (2) der Epidermis und der Nervatur wiedergegeben. 
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Nachdem wir festgestellt haben, daB die Pflanzen infolge des Welkens 
xeromorphe Struktur annehmen, wollen wir versuchen, die Faktoren 
festzustellen, welche bei den Pflanzen diese Struktur hervorrufen. Sie 
wird gewöhnlich als eine Folge ungenügender Wasserversorgung der 
Pflanze angesehen. SALENSKY (1904) hat als erster genaue Untersuchun- 
gen über die Anatomie der xeromorphen Struktur angestellt und eine 
solche bei hoch inserierten Blättern festgestellt. Außerdem ist das Vor- 
handensein xeromorpher Struktur bei Blättern der oberen Insertion 
auch von anderen Forschern ( YAPP 1912, Hruser 1915, RIPPEL 1919) 
bestätigt worden. SALENSKY hat auch als erster auf die Ursachen der 
Antstehung dieser Struktur bei den obersten Blättern hingewiesen. 
Auf Grund seiner Versuche über den Einfluß des Entfernens von Blättern 











Abb. 2. Nervatur und untere Epidermis des 18. Blattes einer Sonnenblume. 
Links: 18 mal zum Welken gebrachte Sonnenblume, rechts: Kontrollpflanze. 


(bei Coleus) auf den anatomischen Bau der nach dieser Operation sich 
entwickelnden Blatter und auf Grund seiner Beobachtungen an Blättern 
von Caragana arborescens var. pendula, die sich zu verschiedenen Zeiten 
nach dem Umpflanzen entwickelt hatten, war SALENSKY (1904) zur 
SchluBfolgerung gekommen: ,,da8 ungenügende Wasserzufubr durch 
das Wurzelsystem im Bau sich entwickelnder Blatter eine ganze Reihe 
solcher Veränderungen hervorrufen kann, welche diese Blatter den 
obersten Blättern ähnlich machen“ (S. 162); und umgekehrt: ,,daB ver- 
stärkte Wasserzufuhr zu den sich entwickelnden Blättern eine Reihe 
von Veränderungen hervorruft, durch welche diese Blätter den niedri- 
geren Blättern des Stengels ähnlich werden‘ (S. 160). Folglich ist 
nach SALENSKY die ungenügende Wasserversorgung der Pflanze die 
Ursache des Entstehens xeromorpher Struktur. Infolge ungenügender 
Wasserversorgung der Zellen wird das Wachstum derselben merklich 
aufgehalten (WALTER 1924), die Zellen werden kleiner und hierdurch 
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wird die Anzahl der auf eine Flächeneinheit entfallenden Spaltöffnungen 
größer. Ungeniigende Wasserversorgung der Blätter kann durch Ein- 
wirkung sowohl äußerer als auch innerer Faktoren hervorgerufen 
werden. Unter letzteren versteht SALENSKY (1904) die in den Pflanzen 
vorhandenen, durch die Saugung der Seitenblätter hervorgerufenen 
ableitenden Ströme, welche auch unter den Bedingungen intensiver 
Transpiration bei den oberen Blättern die Entwicklung xeromorpher 
Struktur hervorrufen. W. ALEXANDROW, O. ALEXANDROW und Trmo- 
FEJEW (1921) haben bei ihren Versuchen mit /pomoea purpurea und 
Bryonia dioica die von SALENSKY gezogenen Schlußfolgerungen be- 
stätigt. Die äußeren Faktoren, welche bei den Pflanzen xeromorphe 
Struktur hervorrufen, sind: starke Insolation, ungenügende Boden- 
feuchtigkeit und Lufttrockenheit. Die Wirkung der Insolation auf den 
anatomischen Bau ist allbekannt, und wir werden darauf nicht näher 
eingehen. 

Was den Einfluß der Bodenfeuchtigkeit anbetrifft, so wird durch 
die Mehrzahl der Untersuchungen bei geringer Bodenfeuchtigkeit das 
Auftreten einer mehr xeromorphen Struktur bestätigt. So hat z.B. 
Rırreı (1919) Sinapis alba bei normalem und ungenügendem Wasser- 
gehalt im Boden gezogen und bei der anatomischen Untersuchung der 
Blattstruktur dieser Pflanzen gefunden, daß Blätter der bei ungenügen- 
der Bodenfeuchtigkeit gezogenen Pflanzen im Durchschnitt eine Länge 
der Nervatur von 86,8 + 3,96 cm pro gem der Blattoberfläche auf- 
wiesen, Blätter der Pflanzen feuchten Bodens dagegen 67,3 + 3,88 cm; 
der Unterschied zugunsten der Pflanzen trockenen Bodens betrug somit 
19,5 + 5,62 cm. Bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit war gleichfalls 
pro Einheit der Blattoberfläche die Anzahl der Spaltöffnungen eine 
größere. Hruser (1915) hat in seinen Untersuchungen über die Wirkung 
der Bodenfeuchtigkeit auf den anatomischen Bau von Weizenblättern 
analoge Daten erhalten, wenn auch die hierbei gefundenen Unterschiede 
in vielen Fällen nur sehr kleine waren, besonders in der Entwicklung 
der Nervatur. Frey (1923) dagegen hat durch entsprechende Unter- 
suchungen an verschiedenen Pflanzen festgestellt, daß ‚sich die Blätter 
der Pflanzen trockenen Bodens in ihrer anatomischen Struktur nur 
wenig von denjenigen feuchten Bodens unterscheiden“ (S. 207). 

Alles dieses hat mich veranlaßt, einige Beobachtungen über den 
Einfluß der Bodenfeuchtigkeit auf den anatomischen Bau der Blätter 
bei Phaseolus vulgaris anzustellen, bei welchem Frey keine Unter- 
schiede im anatomischen Bau der Blätter auf Grund normalen bzw. 
mangelhaften Wassergehalts im Boden gefunden hatte. Zur Unter- 
suchung wurden die Blätter von Ph. vulgaris aus einem Versuch mit 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit verwandt, bei dem, wie bereits be- 
schrieben, der Boden nicht begossen wurde und eben deswegen der Ein- 
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fluß der Bodenfeuchtigkeit nicht auf die Abnahme der von der Pflanze 
ausgenutzten Bodenmenge zurückgeführt werden konnte. 

Für die anatomische Untersuchung wurden von jeder Pflanze Proben ent- 
nommen: vom obersten, mittleren und untersten Teil der Pflanzen, vom mitt- 
leren Teil des mittleren Blättchens an der Mittelrippe. Hierbei wurde die gleiche 
Methode angewandt, wie sie oben für die Blätter der Sonnenblume beschrieben 
wurde. Diese anatomische Untersuchung wurde auf meine Bitte hin von Frl. W. L. 
Porow ausgeführt, wofür ich ihr hiermit meinen Dank ausspreche. Ich führe 
hier nur die durchschnittlichen Daten für die unteren, mittleren und oberen 
Blätter jeder Pflanze an (Tab. 7, 8. 412). 


Die Anzahl der Spaltöffnungen einer jeden Pflanze stellt in Ta- 
belle 7 den Durchschnitt von 30, die Länge der Spaltöffnungen den- 
jenigen von 80 und mehr Messungen dar, die Anzahl der Zellen und 
der Länge der Nervatur den Durchschnitt von 3 Messungen. Die in 
der Tabelle angegebenen Daten werden durch die Abbildungen der 
Epidermis und der Nervatur veranschaulicht (Abb. 3). 

Wie aus den angeführten Daten ersichtlich, hat andauernder 
Wassermangel des Bodens einen ungeheuren Einfluß auf den ana- 
tomischen Bau der Blätter. In diesem Experiment hat sich infolge 
von Wassermangel die Anzahl der Stomata pro Flächeneinheit 21/,mal 
vergrößert, während die Größe der Epidermiszellen sich in annähernd 
gleichem Maße verringert hat; die Länge der Nervatur ist verhältnis- 
mäßig weniger gestiegen, ungefähr um 70 vH, und die Länge der Sto- 
mata hat sich verhältnismäßig unbedeutend verringert, um 30 vH. 
Aus den von uns erhaltenen Daten folgt somit deutlich, daß bei an- 
haltendem Wassermangel, der jedoch noch kein Welken der Pflanze 
hervorruft, die Blätter eine scharf ausgeprägte xeromorphe Struktur 
annehmen. 

Der Unterschied im anatomischen Bau der Blätter dieser Pflanzen 
gegenüber denen der Kontrollpflanzen ist größer als derjenige der oben 
und unten inserierten Blätter. S. J. Kokına, die gleichzeitig mit mir 
Untersuchungen vorgenommen hat, konstatierte gleichfalls das Vor- 
handensein xeromorpher Struktur bei Pflanzen, die bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit gezogen waren; ihre diesbezüglichen Abbildungen 
sind in der Monographie von Maxımow (1926, 8. 306) zu finden. 

Diese Übersicht möchte ich mit einem Zitat der Schlußfolgerungen 
von KoLKkunow (1907), der sich viel mit der xeromorphen Struktur 
der Pflanzen befaßt hat, schließen: ‚Es ist zurzeit als feststehende 
Tatsache anzusehen, daß die Größe der Zellen unter dem Einfluß ver- 
stärkter Feuchtigkeit des Bodens und der Luft, sowie abnehmender 
Intensität des Lichtes zunimmt. Entgegengesetzte Bedingungen ver- 
anlassen Verkleinerung der Zellengröße. Beim Vergleich der Größe 
der Zellen bei einer und derselben Pflanze im Laufe einiger Jahre 
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finden wir also, daß dieselben in feuchten Jahren größer sind, in trocke- 
nen dagegen kleiner“ (S. 3). 








Abb.3. Nervatur und Epidermis der Unterseite der Blätter von Phaseolus vulgaris. 
Oben: bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit, unten: Kontrollpflanze. 


Aus allen angeführten Daten ist ersichtlich, daß die Blätter unter 
dem Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit xeromorphe Struktur 
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‚annehmen. Daß dieselbe in vielen Versuchen nur schwach zum Ausdruck 
kommt, ist wahrscheinlich wohl auf das tägliche Begießen der Pflanzen 
während der Versuche zurückzuführen, wodurch nach Ansicht von 
SHANTZ (1925) die Versuche über die Wirkung ungenügender Boden- 
feuchtigkeit auf solehe mit Abnahme des von den Pflanzen ausgenutzten 
Bodens zurückgeführt werden. Das Vorhandensein xeromorpher Struk- 
tur bei Pflanzen, die sich unter Wassermangel im Boden entwickelt 
haben, führt zu der Schlußfolgerung, daß erstere eine der charakteristi- 
schen Eigenarten der in dürren Gebieten wachsenden Pflanzen ist. 

Hierbei muß jedoch die Frage aufgeworfen werden: Ist diese Beson- 
derheit im Bau der Pflanzen nur ein spezifisches Merkmal der Verhält- 
nisse dürrer Standorte, oder kann sie außer durch die Wirkung des 
Wasserhaushaltes noch durch andere Faktoren hervorgerufen werden? 
Im speziellen interessierte es mich, festzustellen, welchen Einfluß der 
Nährsalzmangel des Bodens auf den anatomischen Bau des Blattes hat. 
Über diese Frage sind mir nur wenige Daten in der Literatur bekannt. 
Von der Ansicht ausgehend, daß ausschließlich der Wasserhaushalt auf 
die Größe der Zellen einwirkt, weist RırreL (1919) auf eine kurze Be- 
merkung von MoELLER hin, nach welcher die Zellen von Zwergpflanzen, 
die bei ungenügendem Nährsalzgehalt in Wasserkulturen gezogen waren, 
die gleiche Größe hatten wie die der Kontrollpflanzen. HEUSER (1915) 
ist jedoch bei der Untersuchung des Einflusses des Düngens auf den 
anatomischen Bau von Weizen zu entgegengesetzten Resultaten ge- 
kommen. Nach ihm haben die Pflanzen bei Nährsalzmangel im 
Boden kleinzellige Struktur, wobei dieser Faktor fast in gleichem Maße 
gewirkt hatte wie der Wassermangel im Boden; eine Ausnahme bildet 
nur die Länge der Nervatur, welche bei Mangel an Nährsalzen sich 
wenig von der Länge der Nervatur der Kontrollpflanzen unterschied. 
Ensien (1919) hat die Nervatur der Blätter von Citrus grandis- Pflanzen, 
die in Töpfen in sandigem, humusarmem und nicht gedüngtem Boden 
gezogen waren, mit der Nervatur von Kontrollpflanzen verglichen. Die 
in armem Boden gezogenen Pflanzen waren bedeutend kleiner als die 
Kontrollpflanzen, hatten sehr ungesundes Aussehen und die Blätter 
waren chlorotisch. Die Anzahl der Verzweigungen der Nervatur betrug 
auf 4 qmm der Blattoberfläche im Durchschnitt für zehn Blätter: bei 
den chlorotischen 11,5, bei den gesunden (Kontrollpflanzen) 11,0; die 
Größe einer Nervaturverzweigung: bei den chlorotischen Blättern 
0,3590 qmm, bei den gesunden 0,3661 qmm. Daraus hat ENsiGn den 
Schluß gezogen, daß Verzweigungen der Nervatur bei Nährsalzmangel 
im Boden die gleichen sind wie unter normalen Bedingungen. 

Die wenigen in der Literatur vorhandenen und sich oft widersprechen- 
den Daten über den Einfluß des Nährsalzmangels des Bodens auf den 
anatomischen Bau der Pflanze haben mich veranlaßt, in meine Ver- 
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suche mit Phaseolus vulgaris auch eine Serie von Pflanzen einzu- 
beziehen, die auf oben angeführte Weise bei Mangel von Nährsalzen 








Abb.4a. Nervatur und Epidermis auf der Unterseite des Blattes von Phaseolus vulgaris. 
Oben: bei ungenügender Nährsalzmenge im Boden, unten: Kontrollpflanze. 
im Boden gezogen waren. Die Resultate dieses orientierenden Ver- 
suches sind in Tab. 8 angeführt. 
Das erhaltene Resultat wird auch durch Abb. 4a u. b illustriert. 
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Die erhaltenen Daten zeigen auf das deutlichste das Vorhandensein 
kleinzelliger Struktur der Blätter von Phaseolus vulgaris bei mangel- 
haftem Nährsalzgehalt im Boden. 

Die Untersuchung eines Ph. vulgaris, der im Laufe des 1. Monats 
seines Wachstums kalten Nächten (8° C) ausgesetzt war, ergab ebenfalls 
kleinzellige Struktur der Blätter. Abb. 4 zeigt die Epidermis und 
Nervatur solcher Pflanzen, während in Tab.9 die entsprechenden 
Daten angeführt sind. 

Obgleich die Frage nach den Faktoren, durch welche bei den Pflanzen 
eine kleinzellige anatomische Struktur hervorgerufen wird, durch diesen 








Abb. 4b. Nervatur und Epidermis auf der Unterseite des Blattes von Phaseolus vulgaris. 
Einfluß kalter Nächte. 

Versuch nicht abgeschlossen ist, berechtigen unsere Resultate doch zu 
der Annahme, daß die Größe der Zellen nicht nur infolge ungenügender 
Wasserversorgung, sondern auch unter dem Einfluß anderer Faktoren 
beträchtlich verkleinert wird. Allem Anschein nach wird durch die 
Einwirkung aller Faktoren, welche das Wachstum der Zellen beeinträch- 
tigen, kleinzellige anatomische Struktur herbeigeführt. 

Das Ergebnis der Untersuchung über den Einfluß des Welkens und 
der ungenügenden Bodenfeuchtigkeit auf den anatomischen Bau der 
Pflanzen zusammenfassend, müssen wir zugeben, daß unter den oben 
angeführten Bedingungen bei den Pflanzen xeromorphe Struktur ent- 
steht. Sogar mehrmaliges Welken übt in dieser Hinsicht im Vergleich 
zum Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit keine spezifische Wirkung 
aus. Auf Grund der angeführten Daten ist ferner anzunehmen, daß die 
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Größe der Xeromorphie der Gewebe nicht von der Stärke der Ent- 
quellung, sondern von der Dauer derselben abhängig ist, wobei diese 
Entquellung schwächer sein kann, als sie es während des Welkens ist. 
Dieses stimmt mit den Daten von WALTER (1924) überein, nach welchen 
das Wachstum der Zellen der höheren Pflanzen durch steigende Ent- 
quellung des Protoplasmas verlangsamt wird, angefangen von 100 vH. 
der relativen Dampfspannung. Hierdurch kann die ausgesprochen xero- 
morphe Struktur der obersten Blätter der Pflanzen und ebenso der 
Blätter von Phaseolus vulgaris in meinem Versuch über den Einfluß 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit erklärt werden, da diese und jene 
Blätter während der ganzen Zeit sich bei ungenügender Wasserzufuhr 
entwickelten. Die Blätter der Pflanzen dagegen, die periodischem 
Welken ausgesetzt waren, hatten nur schwach angedeutete xeromorphe 
Struktur, obgleich sie stärkerer Entquellung ausgesetzt waren, wobei 
diese Entquellung aber nur kurze Zeit andauerte. Hieraus folgt, daß 
durch starke Entquellung der Zellen das weitere Wachstum derselben, 
wenn der Wasservorrat im Blatt wiederhergestellt wird, nicht beein- 
trächtigt wird. 


IV. Der Einfluß des Welkens und ungenügender Bodenfeuchtigkeit 
auf die Intensität des Transpirationsprozesses. 


Die Bestimmung des Einflusses des Welkens und ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit auf die Intensität des Transiprationsprozesses war 
für mich von besonderem Interesse, da durch solche Daten die Besonder- 
heiten des Wasserhaushalts der in dürren Gebieten wachsenden Pflanzen 
bestimmt werden könnten; zu diesem Zweck wollen wir bei derartigen 
Pflanzen die Intensität der Transpiration in den drei oben angeführten 
charakteristischen Momenten beobachten: 1. bei genügendem Boden- 
wasser, 2. bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit, 3. beim Fehlen der 
Pflanze zugänglichen Bodenwassers. 


Die zur Feststellung der Intensität der Transpiration angewandte Methode 
war die gebräuchliche des Wägens. Die bedeckten und verkitteten Gefäße 
wurden vor und nach dem Versuch mit einer Genauigkeit bis zu 1 g gewogen. 
Der Versuch dauerte gewöhnlich 4 Stunden und wurde größtenteils an sonnigen 
Tagen von 10—2 Uhr ausgeführt: bei Vornahme des Versuches in der Dunkelheit 
betrug die Dauer desselben 18 Stunden, und das Wägen geschah mit einer Ge- 
nauigkeit bis zu 0,01 g. Nach dem Versuch wurden die Blätter abgeschnitten, 
auf lichtempfindlichem Papier abgedruckt und dann die Blattoberfläche durch 
Wägen der ausgeschnittenen Abdrücke festgestellt. Zur Feststellung des Ge- 
wichtes einer Flächeneinheit wurde auf jedem Blatt Schreibpapier, mit Rück- 
sicht auf die Ungleichartigkeit sogar sehr guten Papiers, mittels Planimeters 
die Fläche der Abdrücke einiger Blätter der Pflanze bestimmt; dann wurden 
alle diese mit dem Planimeter gemessenen und ausgeschnittenen Probeabdrücke 
der Blätter gewogen und hieraus das durchschnittliche Gewicht einer Flächen- 
einheit des benutzten Schreibpapiers gewonnen. Wenn man zum Abdruck mehr 
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Tabelle 10. Verlauf und Wiederherstellung der Intensität der Transpiration 


bei einer verwelkten Pflanze nach dem Straffwerden der Blätter. 








Intensität 
der Tran- 
Datum spiration 
an Pflanzen Versuchsbedingungen 2 = m. 
suches oberfläche 
in 1 Stunde 
in g 
Sonnenblume im Alter von 80 Tagen bei Abschluß der Blüte. 
Die Versuchspflanzen 13-mal gewelkt. 
1.VIII. | Kontrollpfl. | Bodenfeuchtigkeit | Sonne, Temperatur 1,35 100 
70 v nach Psychrometer 
von Assmann 29,5°. 
Thermometerdiffe- 
renz 9,3°, Versuch 
im Gewächshaus. 
Versuchspfl. | Bodenfeuchtigkeit 1,36 100 
70 vH, erster Tag 
nach dem Welken 
2.VIII. | Kontrollpfl. | Bodenfeuchtigkeit | Snne, Temperatur 1,18 100 
70 vH nach Psychrometer 
von ASSMANN 28,7°. 
Thermometerdiffe- 
renz 7,8°, Versuch 
im Gewächshaus. 
Versuchspfl. | Bodenfeuchtigkeit 1,60 136 
70 vH, zweiter Tag 
nach dem Welken 
3.VTIL | Kontrollpfl. | Bodenfeuchtigkeit | Sonne, Temperatur 0,59 100 
70 vH nach Psychrometer 
von ASSMANN 24,9°. 
Thermometerdiffe- 
renz 4,5°, Versuch 
im Gewächshaus. 
Versuchspfl. | Bodenfeuchtigkeit 1,02 173 


70 vH, dritter Tag 
nach dem Welken 


Buchweizen zu Beginn der Blüte, im Alter von 35 Tagen, einmal gewelkt. 


1. VIT. 


2.VIL. 





Kontrollpfl. 


Versuchspfl. 
Kontrollpfl. 


Versuchspfl. 





Bodenfeuchtigkeit 
60 vH 


Bodenfeuchtigkeit 
60 vH 
Bodenfeuchtigkeit 
60 vH 


Bodenfeuchtigkeit 
60 vH, zweiter Tag 
nach dem Welken 





Veränderliche, Tem- 
peratur nach Psy- 
chrometer von Ass- 
MANN 19,3°, Ther- 
mometerdifferenz 
2,8° 


Veränderliche, Tem- 
peratur nach Psy- 
chrometer von Ass- 
MANN 20,2°, Ther- 
mometerdifferenz 





0,44 


0,43 
0,18 


0,25 





100 


98 
100 


135 
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oder weniger gleichartiges Papier nimmt, so ergeben sich bei dieser Art der 
Oberflächenbestimmung fast dieselben Größen, wie sie auch mit dem Planimeter 
gewonnen werden, nur geht die Bestimmung bedeutend rascher. 

Jede in der Tabelle angeführte Größe der Intensität der Transpiration 
stellt den Durchschnitt von drei Bestimmungen an drei Pflanzen dar 
und bezeichnet den Wasserverlust eines Quadratdezimeters der Blatt- 
oberfläche in Gramm pro Stunde (die Blattoberfläche mit 2 multipli- 
ziert). Die Blütenstände der Versuchspflanzen wurden gewöhnlich nicht 
entfernt, mit Ausnahme der Versuche mit Buchweizen am 10. und 
11. VIII., wo am Vorabend des Versuches die Blüten und jungen Blätt- 
chen entfernt wurden. Die Bestimmung wurde gewöhnlich in einem 
Gewächshaus vorgenommen. 

Wir wollen nun die Transpirationsfähigkeit bei genügender Boden- 
feuchtigkeit der Pflanzen betrachten, die periodischem Welken aus- 
gesetzt worden waren und sie mit der Transpirationsfähigkeit der Kon- 
trollpflanzen vergleichen, die sich während des Versuches bei gleicher 
Bodenfeuchtigkeit befanden. Beginnen wir mit der Beschreibung des 
Verlaufes der Wiederherstellung der Intensität der Transpiration bei 
den Pflanzen, die dem Welken unterworfen waren. Sichtbare Tur- 
geszenz der Blätter bei den verwelkten Pflanzen wurde in meinen Ver- 
suchen nach erneuter Wasserzufuhr ziemlich rasch wiederhergestellt, 
gewöhnlich im Laufe von 2—3 Stunden. Die Bestimmung der Intensität 
der Transpiration wurde nach Wiederherstellung der Turgeszenz in 
bestimmten Zeitabschnitten mit folgenden Resultaten vorgenommen. 

Man sieht also, daß die Intensität der Transpiration unmittelbar 
nach Wiederherstellung der Turgeszenz der verwelkten Pflanzen merk- 
bar niedriger war, als bei den gleichen Pflanzen nach ihrer vollständigen 
Erholung von den Folgen des Welkens. Nach dem Welken wird die 
Intensität des Transpirationsprozesses nur allmählich wiederhergestellt, 
und in den angestellten Versuchen bedurfte es hierzu einiger Tage. 
Aus Tab. 10 ist ersichtlich, daß d’e Intensität der Transpiration der 
Versuchspflanzen am 1. Tage nach dem Welken derjenigen der Kontroll- 
pflanzen gleich kam. Wenn aber das Welken intensiver und anhaltender 
war, ist sie bei solchen Pflanzen unmittelbar nach Wiederherstellung 
der Turgeszenz bedeutend geringer als die der Kontrollpflanzen, und 
zur Wiederherstellung der normalen Transpiration bedarf es einer 
bedeutend längeren Frist. Zur Illustration führen wir einen der Ver- 
suche mit einer Sonnenblume vom Jahre 1925 an. 

In diesem Versuch betrug die Intensität der Transpiration am 1. Tage 
nach dem Welken nur 50 vH derjenigen der Kontrollpflanzen und war 
am 3. Tage nur bis auf 69 vH gestiegen. Dagegen betrug sie in einem 
anderen Versuch bei einer minder verwelkten Sonnenblume am 1. Tage 
nach dem Welken 87 vH derjenigen der entsprechenden Kontrollpflanze. 
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Tabelle 11. Die Intensität der Transpiration einer 50 Tage alten, einmal gewelkten 
Sonnenblume unmittelbar nach dem Welken. 




















Intensität der 
ap in 1 Stunde auf | Desgl 
des Pflanzen Versuchsbedi £ «+ : 
Versuchs : za BS in vH 
in g 
22. VII. | Kontrollpflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 1,93 100 
keit 
Versuchspflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 0,96 50 
keit, erster Tag nach dem 
Welken 
23. VII. | Kontrollpflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 0,76 100 
keit 
Versuchspflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 0,49 64 
keit, zweiter Tag nach 
dem Welken 
24. VII. | Kontrullpflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 2,37 100 
keit 
Versuchspflanzen | bei 60proz. Bodenfeuchtig- 1,63 69 
keit, dritter Tag nach 
dem Welken 


Die Intensität der Transpiration nach dem Straffwerden erscheint also 
je nach der Stärke des Welkens mehr oder weniger herabgesetzt, und 
im Zusammenhang hiermit steht die mehr oder weniger rasche Wieder- 
herstellung einer normalen Transpirationsstarke. Diese Erscheinung 
des dauernden Anwachsens der Intensität der Transpiration nach dem 
Welken hat auch Maxmow (1917) in seinen Versuchen beobachtet. 
Danach verbrauchte Artemisia scoparia, zum Welken gebracht, im 
welken Zustand neunmal weniger Wasser als die Kontrollpflanzen. Schon 
1 Stunde nach dem Begießen verbrauchte sie nur dreimal weniger, 
nach einer weiteren Stunde zweimal weniger, und danach hielt sich 
während einiger Stunden der Wasserverbrauch auf der gleichen Höhe. 
Am folgenden Tage verbrauchten die gewelkten Pflanzen 1477 g, in 
der gleichen Zeit die Kontrollpflanzen 1755 g, am 2. Tage war der 
Wasserverbrauch der ersteren 11% g, der letzteren 1297 g und erst am 
3. Tage glich sich die Menge des abgegebenen Wassers endgültig aus. 

Das Welken zieht also eine zeitweilige Depression des Transpirations- 
prozesses nach sich. Wodurch kann diese Erscheinung erklärt werden? 
Experimentelle Daten zur Aufklärung habe ich nicht, es bedarf einer 
besonderen Untersuchung dieser Frage, und zurzeit kann man nur einige 
Vermutungen aussprechen. Da die Untersuchung des anatomischen 
Baues der Blätter von gewelkten Pflanzen mir keine Hinweise auf das 
Absterben der Spaltöffnungen gab, so ist eher an eine Beschädigung 

Planta Bd.3. 28 
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des Wurzelsystems zu denken. Dafür sprechen die Beobachtungen von 
CALDWELL (1913) über das Absterben der Wurzelhaare beim Welken, 
ebenso auch die weiter unten angefiihrten Beobachtungen iiber den 
verhältnismäßig schlimmeren Einfluß des Welkens auf das Wurzel- 
system als auf die anderen Organe der Pflanze. Damit kénnen viel- 
leicht auch die Beobachtungen von Maxımow und KRASNOSSELSKY- 
Maxımow (1924) erklärt werden, daß nach starkem Welken die unteren 
Blätter, wenn sie am Stengel verbleiben, sich nach dem Begießen der 
Pflanze nicht erholen, sondern absterben. Werden sie aber abgeschnitten 
und mit den Stengeln ins Wasser gestellt, so wird die Turgeszenz wieder- 
hergestellt und die Blätter bleiben frisch. Es ist anzunehmen, daß das 
durch starkes Welken beschädigte Wurzelsystem nicht mehr imstande 
ist, alle Blätter der Pflanze genügend mit Wasser zu versorgen; die 
oberen Blätter, als die am stärksten transpirierenden, verbrauchen den 
größten Teil des vom Wurzelsystem zugeführten Wassers; die unteren 
Blätter verbleiben also länger im welken Zustande und sterben endlich 
ab. Es ist auch möglich, daß die erwähnte Erniedrigung der Intensität 
der Transpiration auch von inneren Veränderungen in den Zellen der 
Blätter abhängig ist; nicht ohne Einfluß bleibt auch die langsame Aus- 
breitung des Wassers in trockenem Boden. Die Frage bedarf weiterer 
Erforschung. 

Bezüglich der Daten von Tab. 10 müssen wir darauf aufmerksam 
machen, daß bei den Pflanzen, die sich vom Welken erholt haben, die 
Intensität des Transpirationsprozesses bedeutend höher ist als bei den- 
jenigen Pflanzen, die bei genügender Bodenfeuchtigkeit gezogen wurden. 
Bei der Sonnenblume erreichte die Transpiration in diesem Versuch 
bei den Versuchspflanzen 173 vH, beim Buchweizen aber 134 vH, 
wenn diejenige der Kontrollpflanzen unter denselben Bedingungen mit 
100 vH angenommen wird. Es ist uns nicht ganz gelungen, für die 
Pflanzen, die dem Welken unterworfen waren, das Ausmaß der ver- 
stärkten Transpirationsfähigkeit festzustellen, jedoch habe ich eine 
Erhöhung des Wasserverbrauchs bei den Pflanzen, die dem Welken 
ausgesetzt gewesen waren, und denen nachher genügende Bodenfeuchtig- 
keit zugeführt wurde, schon in meinen Versuchen mit der Sonnenblume 
im Jahre 1925 beobachtet. Hierbei habe ich eine Serie der Sonnenblumen 
im Stadium der Bildung des Blütenkorbes einmaligem Welken unter- 
worfen, dann im Laufe eines Monats bei normaler Bodenfeuchtigkeit, 
die derjenigen der Kontrollpflanzen gleich war, gezogen und nachher 
die Transpirationsfähigkeit dieser Pflanzen mit derjenigen der Kontroll- 
pflanzen unter gleichen Bedingungen verglichen und folgende Resultate 
erhalten: 

In diesem Versuch wurde das Wägen der Gefäße mit den Pflanzen 
auf einer speziellen Transpirationswage mit einer Genauigkeit bis zu 
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Tabelle 12. Intensität der Transpiration der Sonnenblume einen Monat nach 
dem vorgenommenen Welken (Versuch im Stadium der Blüte). 




















Intensität der 

Datum Transpiration 
des Pflanzen Versuchsbedingungen in 18tunde auf ney. 
Versuchs PR. Bi in vH 

in g 

21. VIM. | Kontrollpflanzen ||. | een [ 0,16 100 
Versuchapflansen | | im Schatten, i. freier Luft | 0,22 137 
21. VIIL | Kontrollpflanzen ||. N 0,08 100 
Versuchspflanzen || "" Evene | 0,11 137 
22. VII. | Kontrollpflanzen | im Schatten, in freier | 0,14 100 
Versuchspflanzen || Luft, trübe \ 0,20 143 
22. VIIL | Kontrollpflanzen | unter elektr. Lampe von 0,19 100 
Versuchspflanzen 2000 Kerzen | 0,25 131 
23. VIII. Kontrollpflanzen > . 0,46 100 
Versuchspflanzen ad 0.62 135 
24. VII. | Kontrollpflanzen | teen 1,33 100 
Versuchspflanzen 1,48 111 
25. VIIL | Kontrollpflanzen || _ 1,41 100 
Versuchspflanzen | J 1,64 116 


0,01 g vorgenommen. Wie aus der Tabelle ersichtlich, war die Intensitat 
der Transpiration der Pflanzen, die einmal welkten, unter verschiedenen 
Versuchsbedingungen um ] 1—43 vH höher als bei den Kontrollpflanzen. 
Wie aber bereits erwähnt, ist das Welken ein sehr dehnbarer Begriff, 
und es kann in so starkem Grade vor sich gehen, daB die Plfanze 
sich nicht mehr gänzlich von seinen schädlichen Folgen erholen kann. 
Solch eine verwelkte Pflanze kann z. B. infolge Absterbens eines be- 
trächtlichen Teiles der saugenden Oberfläche des Wurzelsystems weniger 
intensiv transpirieren als die Kontrollpflanzen. Daher ist es leichter, 
die Wirkung ungenügender Wasserversorgung während der Entwick- 
lung der Pflanze auf ihre Transpirationsfähigkeit in Versuchen über den 
Einfluß der Kultur der Pflanzen bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit 
festzustellen. 

Ehe wir zur Auslegung der Versuche selbst übergehen, wollen wir 
die in der Literatur vorhandenen Daten über diese Frage näher be- 
trachten. In dieser Hinsicht sind die Versuche von L. Frey (1923) 
von besonderem Interesse, die feststellen sollten: ,,ob die bei ungenügen- 
der Bodenfeuchtigkeit vorgenommene Kultur der Pflanzen solche Be- 
sonderheiten in ihrer Struktur und physiologischen Beschaffenheit her- 
vorruft, die eine Veränderung ihrer Transpirationsfähigkeit zur Folge 
haben könnten“ (S. 206). L. Frey hat daher auch die gleichen Pflanzen 
bei zweierlei Bodenfeuchtigkeit gezogen: bei optimaler und bei ungenü- 
gender, und hat nachher die Transpirationsfähigkeit dieser Pflanzen 

28* 














424 


bei gleicher Bodenfeuchtigkeit bestimmt. Auf diese Weise war es der 
Verfasserin möglich, die Intensität der Transpiration der in feuchtem 
Boden gezogenen Pflanzen mit derjenigen in trockenem Boden gezogener 
Pflanzen zu vergleichen, wobei die Bestimmungen sowohl für den feuch- 
ten als auch für den trockenen Boden gemacht wurden. Es folgen die 
hierbei erhaltenen Resultate, die der Kürze und Anschaulichkeit wegen 
von mir in Prozenten ausgedrückt sind, wobei die Intensität der Tran- 
spiration der bei optimaler Bodenfeuchtigkeit gezogenen Pflanzen mit 
100 vH angenommen wird. Die angeführten Zahlen sind die von mir 
aus den zu verschiedenen Stunden des Tages angestellten Bestimmungen 
errechneten Durchschnittszahlen (Tab. 13). 

Tabelle 13. Intensität des Transpirationsprozesses bei verschiedener Boden- 


feuchtigkeit gezogener Pflanzen, die während des Versuches gleicher Boden- 
feuchtigkeit ausgesetzt waren (nach Frey). 
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‘Veni Bodenfeuchtigkeit Bodenfeuchtigkeit 
Pflanze “hr | Optimal | minimal | optimal | minimal 
vH vH vH vH 
| 1916 121,9 141,8 
Re... \| 1919 161,6 254,5 
7 | 1917 216,3 188,9 
Fhamelus tulguris . - - ||. i919 193,6 268,7 
Mirabilis Jalapa L. . .. 1917 170,3 270,8 
’ 1916 100 122,8 100 178,3 
Helianthus entms L 1917 82,92 91,45 
(| 1916 83,52 64,48 
Dates rome L <1) jour 93,80 257,10 
Atriplex hortensis L. . . . 1916 93,85 79,79 
Zygophyllum Fabago . . .| 1917 91,87 83,01 








Die Intensität der Transpiration der abgeschnittenen Zweige bei 
verschiedener Bodenfeuchtigkeit gezogener Pflanzen war folgende (wäh- 
rend des Versuches standen die Zweige im Wasser): 

















Boden 
optimal feucht trocken 
22. VIL 1917 Phaseolus vulgaris. . . . . . . . . 100 vH 187,1 
27. VIl. 1919 o MOG? a ke Selen 100 ,, 497,7 
23. VIL. 1917 Mirabilis Jalapa ......... 100 „ 140,7 


Aus den von uns angeführten Daten nach Frey geht sowohl für die 
ganzen als auch die abgeschnittenen Pflanzen hervor, daB die Intensitat 
des Transpirationsprozesses der bei ungeniigender Bodenfeuchtigkeit 
gezogenen Pflanzen meist stärker ist als bei denjenigen Pflanzen, die 
nicht unter Wassermangel zu leiden hatten. Bei Pflanzen trockenen 
Bodens war sie stärker als bei denjenigen feuchten Bodens, sowohl bei 
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genügendem als auch bei ungenügendem Wassergehalt im Boden. 
Diese Daten stimmen folglich vollkommen mit den Resultaten meiner 
Versuche mit periodisch vorgenommenem Welken iiberein. Eine Aus- 
nahme bilden in den Versuchen von Frey solche Pflanzen wie Atriplex 
hortensis und Zygophyllum Fabago, bei welchen die Intensität der Tran- 
spiration der Pflanzen trockenen Bodens etwas niedriger ist als diejenige 
der Pflanzen feuchten Bodens. Ob die genannten Pflanzen in dieser 
Hinsicht eine besondere Gruppe mit anderer Reaktion auf den Wasser- 
mangel bilden, muB noch festgestellt werden. Es erscheint in diesem 
Versuch nur unverständlich, warum Zygophyllum Fabago, die in 
trockenem Boden gezogen war und außerdem nach Frey etwas dickere 
Blätter (43 vH) und eine größere Anzahl von Spaltöffnungen pro 
Flächeneinheit hatte, unter den gleichen Versuchsbedingungen eine 
geringere Intensität der Transpiration zeigte als die in feuchtem Boden 
gezogenen Pflanzen. Weil außerdem Frey für Helianthus annuus und 
Datura Stramonium in verschiedenen Jahren widersprechende Resultate 
erhalten hatte, sah ich mich veranlaßt, mit Phaseolus vulgaris entspre- 
chende Versuche anzustellen. Der Einfluß ungenügender Bodenfeuchtig- 
keit auf den Transpirationsprozeß wurde von mir unter Anwendung 
der oben angeführten Vorsichtsmaßregeln untersucht, um nicht Ver- 
suche solcher Art auf die Versuche über den Einfluß der von der Pflanze 
ausgenutzten, ungenügenden Bodenmenge zurückzuführen (Tab. 14). 


Tabelle 14. Der Einfluß vorhergehenden Wassermangels im Boden auf die 
Intensität der Transpiration von Phaseolus vulgaris. Versuch im Stadium der 
Blüte bei 60proz. Bodenfeuchtigkeit. 


Intensität der Transpiration in 1 Stunde auf 1 qdm 
der Blattoberfläche in g 























ye Versuchsbedingungen in der Sonne lie. paneer 
Gefäße An- 
Durch- Durch- Durch-| merkungen 
Abs. |schnitt| Abs. |schnitt| Abs. |schnitt 
in vH in vH in vH 
190 Kontrollpflanzen 0,42 0,37 0,05 Wägen 
(60 proz. Bodenfeuchtig- 100 100 100 der 
191 || keit, täglich begossen) | )0,43 0,34 0,04 Gefäße 
192 { | Entwicklung bei unge- |) 0,60 0,44 0,06 mit einer 
nügender Bodenfeuch- Genauig- 
tigkeit (anfängliche Bo- 136 120 125 | keit bis 
denfeuchtigkeit 50 vH, zu 0,01 g 
193 || nachher nicht begossen) 
196 (| Entwicklung bei unge- 
nügender Bodenfeuch- 
tigkeit (anfängliche Bo- 
denfeuchtigkeit 40 vH, 
197 \| nachher nicht begossen) 
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Wie aus der Tabelle ersichtlich, zeigten die Pflanzen in den GefäBen 
Nr. 192 und 193, die sich in einem Boden mit 50 proz. anfänglicher Feuch- 
tigkeit entwickelt hatten und nachher im Laufe von 2 Monaten nicht 

worden waren, bei geniigender Bodenfeuchtigkeit eine um 
20—36 vH höhere Intensität der Transpiration als die Kontrollpflanzen. 
Die Pflanzen in den GefäBen Nr. 196 und 197 hatten sich längere Zeit 
bei Wassermangel im Boden entwickelt, der durch geringere anfäng- 
liche Bodenfeuchtigkeit hervorgerufen worden war, und zeigten dem- 
entsprechend auch höhere Intensität der Transpiration, welche 174 bis 
200 vH erreichte. Folglich zeigen auch meine Versuche, daB ungenü- 
gende Bodenfeuchtigkeit, ebenso wie periodisches Welken, höhere In- 
tensität der Transpiration bei genügend mit Wasser versorgten Pflanzen 
hervorruft. 

Die ungenügende Wasserversorgung der Blätter kann auch durch 
die infolge Saugung der Nebenblätter hervorgerufenen sogenannten 
wasserableitenden Stréme verursacht werden. Wie bekannt, geht die 
Entwicklung der obersten Blatter wegen Vorhandenseins der wasserab- 
leitenden Stréme in der Pflanze bei ungeniigender Wasserzufuhr vor 
sich. Infolgedessen zeigen dergestalt Wassermangel leidende Blatter 
intensivere Transpiration, wie die Untersuchungen von ALEXANDROW 
(1922) und SALENSKY (1923) bewiesen haben. 

Zurzeit sind wir alsoim Besitz von Ergebnissen, welche mit Bestimmt- 
heit darauf hinweisen, daß Pflanzen, die auf irgendeine Art während ihrer 
Entwicklung unter Wassermangel gelitten haben (z. B. wegen ungenü- 
gender Bodenfeuchtigkeit, periodischen Welkens und wegen der wasser- 
ableitenden Ströme) bei genügender ihnen zugänglicher Wassermenge 
im Boden eine bedeutend stärkere Transpirationsfähigkeit besitzen als 
Pflanzen, welche sich bei genügender Wasserzufuhr entwickelt haben. 
Dies berechtigt zur Annahme, daß die in dürren Gebieten wachsenden 
Pflanzen bei genügendem Wassergehalt im Boden sich gleichfalls durch 
intensiveren Transpirationsprozeß auszeichnen. Verstärkte Transpira- 
tionsfähigkeit hat Maxımow (1926) bei vielen Xerophyten festgestellt. 
„Auf Grund dieser und auch anderer, noch nicht publizierter Daten,‘ 
schreibt er, „sehe ich mich berechtigt, zu behaupten, daß in der Tat 
sehr viele Xerophyten sich durch außerordentlich hohe Intensität der 
Transpiration auszeichnen“ (S. 275). 

Wodurch ist die hohe Intensität der Transpiration bei den Pflanzen, 
die während ihrer Entwicklung an Wassermangel gelitten haben, zu 
erklären? Unterlagen zur Analyse dieser Erscheinung gibt es noch 
nicht, man kann bei diesen Pflanzen nur das Vorhandensein xeromorpher 
Struktur konstatieren. Pflanzen, die dem Welken unterworfen waren, 
oder die bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gezogen wurden, hatten 
pro Flächeneinheit eine größere Anzahl von Spaltöffnungen, stärker 
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entwickelte Nervatur und auch dickere Blätter. Das gleiche wird auch 
im Vergleich zu den unteren Blattern an den obersten beobachtet. Die 
vermehrte Anzahl der auf eine Flächeneinheit entfallenden Spaltöff- 
nungen bei gleichzeitiger Verkleinerung ihrer Dimensionen, wie solches 
bei xeromorpher Struktur der Fall ist, erhöht jedoch nach den Berech- 
nungen von YAPP (1912) nur in geringem Maße die Diffusionsfähigkeit 
des Blattes. So hat z.B. nach Yarr das zweite Blatt von Spiraea 
Ulmaria 303 Spaltöffnungen auf 1 qmm der Blattoberfläche, bei einer 
Maximalfläche der Spalten von 0,0000136 qmm. Andererseits hat das 
18. Blatt dieser selben Pflanze 1188 Spaltöffnungen pro 1 qmm, in 
dieser Zahl ist aber eine beträchtliche Anzahl junger, noch nicht funk- 
tionierender Spaltöffnungen inbegriffen. Die Anzahl dieser Spaltöff- 
nungen schätzt Yapp beispielsweise auf 20 vH und schließt sie aus den 
Berechnungen aus. Die maximale Fläche der Spalten betrug bei diesen 
Blättern 0,0000036 qmm. Ferner hat Yarr auf Grund dieser Daten 
nach der Formel von Brown und EscoMmBE (0 = az die 
Diffusionsfähigkeit des Wasserdampfes für das eine und das andere 
Blatt errechnet. Für das zweite Blatt mit 303 Spaltöffnungen betrug 
sie bei gewissen äußeren Bedingungen 21,2 ccm, dagegen für das 18. Blatt 
mit 950 funktionierenden Spaltöffnungen 25,4 ccm, d. h. die Vermehrung 
der Anzahl der Spaltöffnungen um das Dreifache erhöhte die Diffusions- 
fähigkeit des Blattes nur unbedeutend. Gewöhnlich aber ist die Ver- 
größerung der Anzahl der Spaltöffnungen bei xeromorpher Struktur 
bedeutend kleiner. Höhere Intensität der Transpiration wird jedoch, 
außer durch die Vergrößerung der Anzahl der Spaltöffnungen, auch 
durch besser entwickelte Nervatur, oft auch durch die beträchtliche Dicke 
der Blätter begünstigt. Da bei xeromorpher Struktur die Anzahl der 
Zellen pro Flächeneinheit vergrößert wird, die Anzahl der Chloroplasten 
in der Zelle jedoch nach SALENSKYs (1904) vorläufigen Beobachtungen 
die gleiche bleibt, nimmt letzterer das Vorhandensein einer dichteren An- 
häufung der Chloroplasten bei xeromorpher Struktur an, was aber 
seinerseits verstärkte Absorption der Sonnenenergie pro Flächeneinheit 
und also auch verstärkte Transpiration zur Folge haben muß. Endlich 
weist SHEMTCHUSNIKOW (1923) darauf hin, daß die Offnungsweite der 
Spalten der obersten xeromorphen Blätter bedeutend größer ist als die 
der niedrigeren, die keine xeromorphe Struktur haben; auch dies ist 
ein Faktor, durch den die Intensität der Transpiration erhöht werden 
kann. Es ist außerdem durchaus möglich, daß ihre Erhöhung bei 
Pflanzen, die bei ungenügender Wasserzufuhr gezogen waren, nicht nur 
mit dem anatomischen Bau des Blattes, sondern auch mit physikalisch- 
chemischen Eigenschaften des Protoplasmas dieser Pflanzen zusammen- 


hängt. 
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Nach Beantwortung der ersten Frage über die Transpirationsfähig- 
keit der in dürren Gebieten wachsenden Pflanzen in Perioden genügen- 
der Bodenfeuchtigkeit wollen wir zur Betrachtung der zweiten Frage 
übergehen. Sie kann folgendermaßen formuliert werden: Wie groß 
ist die Transpirationsfähigkeit von bei ungenügender Wasserversorgung 
aufgewachsenen Pflanzen, denen im Boden kein Wasser zugänglich 
ist, und die, wie oben gezeigt wurde, bei genügender Bodenfeuchtigkeit 
hohe Intensität der Transpiration aufweisen? Zu diesem Zweck wollen 
wir die Intensität der Transpiration dieser Pflanzen im Zustand des 
„andauernden‘‘ Welkens bestimmen. Hierbei müssen wir wieder auf 
die Relativität der angeführten Daten hinweisen. Wie bereits bemerkt, 
stellt das Welken einen dynamischen Prozeß dar, dessen Intensität 
ständig anwächst, und parallel dieser Intensitätssteigerung des Welkens 
geht eine Intensitätsabnahme der Transpiration einher. Daher kann 
sich je nach dem Welkungsgrade Verschiedenes ergeben. Die von 
uns angeführten Zahlen für die Sonnenblume beziehen sich auf 
einen Welkungsgrad, bei dem alle Blätter von den untersten bis zu den 
obersten vollkommen die Turgeszenz verloren hatten ; in diesem Zustande 
verblieben die Pflanzen einige Stunden. Beim Buchweizen traten die 
Merkmale des Welkens äußerlich bedeutend weniger zutage. 


Tabelle 15. Intensität der Transpiration der Pflanzen bei „andauerndem“ 
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Bei der Sonnenblume ist demnach der TranspirationsprozeB in 
welkem Zustande fünfmal schwächer als bei den Kontrollpflanzen in 
turgeszentem Zustande. Wird aber die Intensität der Transpiration 
der in welkem Zustande befindenden Pflanzen nicht auf die der Kontroll- 
pflanzen bezogen, sondern auf die entsprechende Größe der Versuchs- 
pflanzen selbst, welche, wie beschrieben, in turgeszentem Zustande 
stärkere Transpirationsfähigkeit haben, so fällt die Erniedrigung der 
Intensität der Transpiration im Zustande des Welkens noch größer aus. 
Beim Buchweizen war die Intensität der Transpiration 3'/,—4-mal 
niedriger als bei den Kontrollpflanzen, d.h. fast im selben Maße. In 
seiner Untersuchung über den täglichen Verlauf der Transpiration bei 
begossenen und nicht begossenen Pflanzen hat Maxımow (1917) die 
letzteren zum Welken gebracht und dabei gleichfalls eine starke Ver- 
minderung der Transpiration während des Welkens beobachtet. So 
verbrauchte z.B. Artemisia scoparia im Versuch vom 31. VIII bis 
1. IX. in welkem Zustande in 1 Stunde 9,3 g Wasser, die Kontroll- 
pflanzen aber unter denselben Verhältnissen 80—85 g, also neunmal 
mehr. In einem anderen Versuch vom 21. Juli verbrauchte Zea Mays 
in stark welkem Zustande fiinfmal weniger Wasser als die Kontroll- 
pflanzen. Die Intensität der Transpiration im welken Zustande haben 
in Amerika MILLER und SAUNDERS (1923) untersucht, beim Bestimmen 
der Temperatur der turgeszenten und der verwelkten Blatter, zum 
Wagen der GefäBe wurde aber eine Wage von ungeniigender Empfind- 
lichkeit (die Empfindlichkeit der Wage betrug 7 g) verwandt, so daB die 
Genauigkeit der erhaltenen Daten merklich beeinträchtigt wurde, da 
die verwelkten Pflanzen in den kurzen Zeitintervallen des Wägens 
(2 Stunden) verhältnismäBig wenig an Gewicht verlieren. Obgleich 
die verwelkten Pflanzen nach den Angaben der Verfasser selbst während 
der Nacht ihre Turgeszenz nicht wiederherstellten, haben sie mit der 
Bestimmung der Transpiration allem Anschein nach nicht immer wäh- 
rend des welken Zustandes der Pflanze begonnen, da, wie aus ihren 
Befunden ersichtlich, die verwelkten Pflanzen manchmal sogar mehr 
transpirierten als die turgeszenten. Ich führe, diese Ausstellungen be- 
rücksichtigend, die Durchschnittszahlen mehrerer ihrer Bestimmungen an. 
Bei Sorghum und Zea Mays war die Transpiration der Blatter 2,5-mal, bei 
Soja und der Kuherbse 3,5-mal kleiner als die der turgeszenten Blatter. 

Um das Ausmaß der unter dem Einfluß des Welkens stattfindenden 
Verminderung der Transpiration deutlicher hervorzuheben, wollen wir 
näher untersuchen, in welchem Maße die Einschränkung derselben 
unter dem Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit vor sich geht und 
nachher diese Verminderung der Transpiration, die von Maxımow (1917) 
als Transpirationsregulierung durch die Wurzeln bezeichnet wird, mit 
der durch „andauerndes‘‘ Welken hervorgerufenen Verminderung ver- 
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gleichen. In einem meiner Versuche betrug die Intensität der Tran- 
spiration einer 50-tägigen Sonnenblume, die sich zu Beginn der Bildung 
des Blütenstandes befand, am 6. Tage ohne BegieBen vor dem Welken, 
im Durchschnitt 0,20 g in 1 Stunde pro qdem, während diejenige der 
Kontrollpflanzen bei normaler Bodenfeuchtigkeit 0,32 g betrug. Wird 
diese mit 100 vH angenommen, so erhalten wir bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit 62,5 vH, d.h. die Transpiration sinkt um '/,. Die 
Bodenfeuchtigkeit bei den Versuchspflanzen war hierbei derart, daß 
ihre Turgeszenz nur bei schwacher Spannung der äußeren Faktoren auf- 
rechtzuerhalten war, worauf auch die in diesem Versuch erhaltenen nie- 
drigen absoluten Größen hinweisen. Eine Verminderung der Transpira- 
tion von fast derselben Größe hat auch Frey (1923) in ihren Versuchen 
festgestellt. Sie bestimmte die Intensität des Prozesses: 1. bei optimaler 
Bodenfeuchtigkeit der in ,,feuchtem“ Boden gezogenen Pflanzen und 
2. bei „minimaler‘‘ Bodenfeuchtigkeit der Pflanzen ‚‚trockenen‘ Bodens. 
Die von Frey angewandte ‚minimale‘ Bodenfeuchtigkeit für die Ver- 
hältnisse in Tiflis, wo Frey gearbeitet hat, wird von Maxımow (1923, russ.) 
als solche Bodenfeuchtigkeit charakterisiert, bei welcher die Pflanzen 
in den Mittagsstunden sichtbare Anzeichen des Welkens zeigen (S. 179). 

In Tab. 16 führe ich die entsprechenden, von mir in Prozent aus- 
gedrückten durchschnittlichen Resultate an. 


Tabelle 16. Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf die Intensität 
der Transpiration (nach Frey). 

















Intensität der Transpiration, 
Pa Versuchs- Bodenfeuchtigkeit: 
= optimal minimal 5 

Datura Stramonium L.. ...... . 1917 100 62 
Helianthus annuus L. . . . . . . .. 1917 100 67 
ET « 1917 100 78 
Phaseolus vulgaris L. . ... . . . .. 1917 100 135 
» » Se a > 1919 100 56 
Mirabilis Jalapa L.......... 1917 100 118 
Zygophyllum Fabago L. . . . . . .. 1917 100 45 





In diesen Versuchen betrug die Intensität der Transpiration der 
meisten Pflanzen bei Wassermangel im Boden, jedoch ohne daß Welken 
erfolgte, (ebenso wie in meinen Versuchen), etwa */; derjenigen der 
Kontrollpflanzen und im Minimum bei Zygophyllum Fabago L. 45 vH. 
Maxımow (1917) verfolgte den „täglichen Verlauf der Transpiration 
einer bei optimaler Feuchtigkeit gezogenen Pflanze, welcher aber wäh- 
rend des Versuches bedeutend verminderte Bodenfeuchtigkeit zur Ver- 
fügung stand, jedoch nicht in dem Maße, daß das Welken der Pflanze 
dadurch verursacht werden konnte‘ (S.78). Hierbei hat er im Laufe 
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eines Tages folgende Verringerung festgestellt, die in vH der ent- 

sprechenden Größe für die Kontrollpflanzen berechnet ist: 

Tageszeiten 19—24 24—9 9—11 11—13 13—15 15—17 17—19 19—22 
16 9 45 49 5i 50 48 49 


Die Verringerung der Transpiration bei ungenügender Bodenfeuch- 
tigkeit war also auch in diesen Versuchen fast von der gleichen Größe. 

Die Gegeniiberstellung der Befunde iiber die Verringerung der Tran- 
spiration bei ungeniigender Bodenfeuchtigkeit und derjenigen während 
des Welkens zeigt, daB ,,die Regulierung der Transpiration durch die 
Wurzeln“ einen viel weniger bedeutenden Regulator der Transpiration 
darstellt als das Welken, und daß durch letzteres die Transpiration noch 
um einiges mehr erniedrigt wird. Wir können also nur der Ansicht von 
Maxımow (1926) beistimmen, daß ‚das Welken eines der wichtigen, 
wenn nicht das wichtigste, Mittel zum Schutz der Pflanze gegen über- 
mäßigen Wasserverlust ist“ (S. 240). 

Wenn das Welken die Pflanze tatsächlich mehr oder weniger vor 
Wasserverlust bewahrt, kann es dann nicht, wie Maxımow (1923) an- 
nimmt, als ein Mittel angesehen werden, welches der Pflanze ermög- 
licht, die Dürre zu vertragen? Ist dies der Fall, so kann angenommen 
werden, daß die Gruppe der (wenigstens bezüglich der Bodentrocken- 
heit) dürreresistenten Pflanzen, die nicht über ein tiefgehendes Wurzel- 
system, sowie über besondere Schutzvorrichtungen verfügen und auch 
nicht zu den Sukkulenten gehören, sich von den nicht dürreresistenten 
Formen solcher Pflanzen durch die Fähigkeit unterscheiden, längere 
Zeit im welken Zustande lebensfähig zu verbleiben. Zur Lösung dieser 
Frage wurde von mir im Jahre 1925 ein entsprechender Versuch an- 
gestellt. Als Versuchspflanze wurde Sommerweizen verwandt und unter 
den verschiedenen Sorten desselben dürreresistente und nicht dürre- 
resistente gewählt. Die Auswahl der Sorten wurde auf meine Bitte hin 
liebenswürdigerweise vom Leiter der Abteilung für Genetik und Selek- 
tion W. E. PısarEw getroffen, von ihm habe ich auch die Samen der 
verschiedenen Sorten erhalten und benutze die Gelegenheit, Herrn 
W. E. Pısarew hierfür meinen tiefempfundenen Dank auszusprechen. 
Die Möglichkeit, unter den Sorten einer und derselben Kulturpflanze 
sozusagen Xerophyten und Mesophyten aussuchen zu können, die sich 
mit Ausnahme der Dürreresistenz durch nichts voneinander unter- 
scheiden, schien mir zur Erforschung der Eigentümlichkeiten der dürre- 
resistenten Arten von besonderem Wert zu sein. 

Als dürreresistente wählte ich folgende Sorten (reine Linien): 

Tr. vulg. v. ferrugineum rossicum. . . . . Tulun Nr. 81/4 
of rs - he en = „ Nr. 120/32 


ee cae = AERO „ Nr. 916/4 
a ON ES ee Omsk Nr. 111. 
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Als nicht dürreresistente (reine Linien): 





Tr. vulg. v. anglium . . . . . . . . .. Pusa 4 
» oo 9» ferrugineum rossicum. . . . . Tulun Nr. 342 
” ” » P do-hostianum ...... Prélude 
2s * D. : Marquis. 


Die Charakteristik dieser Sorten und Beschreibung ihres Verhaltens 
zur Dürre ist in den entsprechenden Arbeiten von Pısarzw (1922) und 
TaLanow zu finden. -Alle Sorten, mit Ausnahme von Caesiwm Nr. 111 
waren auf ihre Dürreresistenz hin von W. E. Pısarew (1922) in Tulun 
geprüft werden, ,,;wo Ende Mai und Anfang Juni eine Hitzeperiode mit 
starker Insolation herrscht (S.47), während welcher sich die Ernte- 
aussichten entscheiden“. Die Sorte Caesium Nr. 111 hat sich als dürre- 
resistente Sorte der Westsibirischen Versuchsstation in Omsk bewährt 
und sich «uBerdem auch bei der Sortenprüfung des Schwarzerdegebietes 
R.S.F.S.R. im Jahre 1924 als besonders dürreresistent erwiesen. 

Für den Versuch wurden sechs mittelgroße Blumentöpfe für jede 
Sorte genommen und in jeden sechs Pflanzen eingepflanzt. Da die 
Samen aus einer Samenkollektion stammten, war die Keimfähigkeit 
vieler derselben schlecht, weshalb für jede Sorte eine verschiedene 
Anzahl für den Versuch verwendbarer Pflanzen erhalten wurde, für 
einige Sorten war die Anzahl der Versuchspflanzen sogar ungenügend. 
Daher sind die unten angeführten Daten nur als vorläufige anzusehen. 
Die Pflanzen wurden bis zum Aufschießen normal in freier Luft und in 
Töpfen gezogen, welche in die Erde eingegraben wurden. Nach dem 
Aufschießen wurden alle Topfpflanzen gleichzeitig in ein Gewächshaus 
gebracht und nicht mehr begossen. Da das Wetter beständig und sonnig 
war, so trocknete der Boden in den Töpfen bald aus und die Pflanzen 
welkten. Sie verblieben 2 Wochen, ohne begossen zu werden, im 
Gewächshause. Irgendwelche äußeren Unterschiede zwischen den dürre- 
resistenten und nicht dürreresistenten Sorten konnten zum Schluß 
des Versuches nicht beobachtet werden. Das Bild änderte sich jedoch, 
nachdem die Pflanzen begossen wurden und einige Tage in genügend 
feuchtem Boden verblieben. Die dürreresistenten Sorten erholten sich 
und fingen an, weiterzuwachsen, von den nicht dürreresistenten erholte 
sich die Mehrzahl jedoch nicht und ging ein. Die Anzahl der Pflanzen, 
die sich vom Welken erholt hatten und am Leben geblieben waren, ist 
für die Dürreresistenz der Sorten charakteristisch (Tab. 17). 

Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß die Sorten in zwei Gruppen 
zerfallen. Eine Gruppe bilden die Sorten: Tulun Nr. 120/32, Tulun 81/4 
und Caesium Omsk 111, unter denen 82—94 vH die Dürre über- 
dauerten, eine zweite Gruppe bilden die Sorten: Prélude, Tulun Nr. 324 
und Pusa 4, unter denen zweimal weniger Pflanzen am Leben blieben: 
23—49 vH. 
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Widerstandsfähigkeit gegen andauerndes Welken bei den Sorten 
des Sommerweizens mit verschiedener Dürreresistenz. 




















faite Nr. der reinen Bea Ani EEE Widerstands- 

Linie jrür den Versuch] am Leben kraft in vH 

benutzt gebliebene | usgedrückt 
Ferrugineum rossicum . | Tulun 120/32 33 31 94 
” » 81/4 10 9 90 
i ee ae. Omsk 111 11 9 82 
Res = : ee Marquis 35 27 77 
Ferrugineum rossicum . | Tulun 916/4 | 18 9 50 
Pseudohostianum Prélude 35 17 49 
F errug 7 7 Tulun 324 19 8 42 
Anglioum . . . . . . Pusa 4 34 8 23 








Die. übrigen zwei Sorten wirken etwas stérend auf die Verteilung 
derselben nach ihrer Dürreresistenz : Marquis erwies sich dürreresistenter 
als erwartet, 916/4 aber als weniger dürreresistent. Ubrigens zeigte 
die letztgenannte Sorte auch in Feldversuchen nicht immer starke 
Dürreresistenz. Die Zahl der Versuchspflanzen ist zu gering, die für 
den Versuch gewählten Sorten genau nach dem Grade ihrer Dürre- 
resistenz zu ordnen; trotzdem zeigen unsere Daten, daB zwischen den 
einzelnen Sorten in bezug auf ihre Fähigkeit, das Fehlen zugänglichen 
Wassers zu ertragen, groBe Unterschiede bestehen, und daB diese Unter- 
schiede im allgemeinen mit dem Grade ihrer Dürreresistenz überein- 
stimmen, wie solches durch Feldversuche festgestellt worden ist. 

Ich beabsichtige in nächster Zeit genaue Untersuchungen in dieser 
Richtung anzustellen und die angewandte Methode nach Möglichkeit 
exakter zu gestalten. Solcher Art Versuche erscheinen mir besonders 
nützlich zur schnellen Orientierung über den Grad der Dürreresistenz 
dieser oder jener Sorte. Hierfür spricht auch die Übereinstimmung 
dieser Resultate mit denjenigen von W. E. Pısarzw (1922), die für 
dieselben Sorten in Feldversuchen erhalten wurden. W. E. Pısarew 
hatte die gleichen Sorten von Sommerweizen in Tulun (Westsibirien) 
auf einer Parzelle von 65 qem mit viermaliger Wiederholung angebaut. 
Zum erstenmal wurden die Pflanzen nach vollständigem Aufkeimen 
gezählt, zum zweitenmal bei der Ernte. 

Meine Zahlen sind überall höher, jedoch ist das Verhältnis der Sorten 
zueinander im allgemeinen das gleiche; nur für Marquis gehen die 
Daten bedeutend auseinander, was durch irgendwelche zufällige Gründe 
hervorgerufen sein kann. W. E. Pısarew hat eine große Anzahl von 
Sorten einer solehen Untersuchung in Feldversuchen unterworfen und 
festgestellt, daß die dürreresistenten Formen einen bedeutend größeren 
Prozentsatz an überlebenden Pflanzen aufweisen, als die nicht dürre- 
resistenten. Die Daten bestätigen also die Richtigkeit der von Maxımow 
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vertretenen Ansicht, daB die dürreresistenten Formen, jedenfalls solche 
Pflanzen, wie die Gräser, sich durch die Fähigkeit unterscheiden, an- 
dauerndes Welken zu vertragen. 


Tabelle 18. Dürreresistenz verschiedener Sorten von Sommerweizen in Feld- 
versuchen (nach Pısarew) und Versuchen mit andauerndem Welken der Topf- 
pflanzen (nach Tumanow). 











Pflanzen, die in Feldversuchen Deka 
Nr. der reinen Gio Die Ghesstenden, In vi die andauerndes 
Buster Linien (nach PISAREW) Welken über- 

1919 1920 dauerten, in vH 
Ferrugineum rossicum . | Tulun 81/4 72,6 67,0 90 
x ” „ 120/32 77,4 75,0 94 
- » 916/4 50 67,0 50 
Pseudohostianum . Prélude 8,1 43,0 49 
Lutescens ...... Marquis 3,1 43,0 77 
RE 20. à Pusa 4 5,5 20,0 23 
Ferrugineum rossicum Tulun 324 2,9 — 42 

















Die angefiihrten Tatsachen geben jedoch keinen AufschluB über die 
Ursachen, welche die diirreresistenten Arten befähigen, andauerndes 
Welken besser zu vertragen. Theoretische Uberlegungen zeigen, daB 
diese Fähigkeit von zwei Faktoren abhängig sein kann: 1. von der 
Fähigkeit der Pflanzen, die Transpiration im welken Zustande bedeutend 
zu erniedrigen, und 2. davon, daB bei gleicher Intensität der Wasser- 
abgabe das Protoplasma der dürreresistenten Sorten sich durch größere 
Widerstandsfähigkeit gegenüber Wasserverlust auszeichnet, etwa in- 
folge der Anhäufung von Schutzstoffen in den Zellen, oder infolge 
Abbaues komplizierter Verbindungen zu weniger komplizierten, wo- 
durch eine Koagulation des Protoplasmas bei stärkerer Entquellung 
verhindert würde. Welcher von diesen Faktoren der wirksamere ist, 
oder ob beide genannte Faktoren gleichzeitig wirken, darüber besitzen 
wir keine unmittelbaren Daten; es gibt jedoch einige indirekte Belege: 
Daß die Pflanzen sich in der Tat merklich in der Intensität der Wasser- 
abgabe im welken Zustande voneinander unterscheiden, ersehen wir 
vor allem aus den Angaben von ALEXANDROW. In einer Arbeit des 
Jahres 1922: ,, Wasserregime des Mesophytenblattes‘‘ beschreibt ALEXAN- 
DROW u.a. den Verlauf der Wasserabgabe der von verschiedener In- 
sertionshöhe abgeschnittenen, welkenden Blätter einer Sonnenblume. 
Deren Wasserverlust wurde in welkem Zustande bestimmt und in vH. 
vom gesamten Wassergehalt des Blattes berechnet. In einem Falle 
hatte z. B. das 5. Blatt 57 vH Wasser verloren, während das 22. Blatt 
unter den gleichen Verhältnissen und in gleicher Zeit 28 vH verloren 
hatte, d. h. die Wasserabgabe des oberen Blattes ging zweimal langsamer 
vor sich; bei der zweiten Bestimmung hatte das 5. Blatt 76 vH., das 
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22. aber 59 vH Wasser verloren, und bei der dritten Bestimmung, als 
das 5. Blatt fast vertrocknet war, enthielt das obere noch eine beträcht- 
liche Wassermenge und verlor natürlich mehr davon als das untere 
Blatt. ALEXANDROW (1924) wiederholte diese Versuche im Jahre 1921 
und 1922 mit den Blättern der Sonnenblume, Amaranthus und Atriplex 
und erhielt die gleichen Resultate. 

Auf Grund dieser Versuche muß man zugeben, daß die oberen 
Blätter mehr als die unteren befähigt sind, im welken Zustande der 
Wasserabgabe Widerstand zu leisten; hieraus geht hervor, daß, wenn 
die unteren Blätter vertrocknet sind, die oberen zu gleicher Zeit noch 
eine beträchtliche Wassermenge enthalten können. 

Die Fähigkeit der Pflanzen, der Wasserabgabe Widerstand zu leisten, 
habe ich auf andere Weise festgestellt. Ich bediente mich der von 
Foote und Saxton (1916 und 1917) empfohlenen und von Rosa (1921) 
bei der Erforschung der Kälteresistenz angewandten Dilatometer- 
methode. Das Wesentliche dieser Methode besteht in folgendem: Es 
ist bekannt, daB bei Einwirkung niedriger Temperatur in den Inter- 
zellularen der Blatter an der Oberfläche der Zellen sich Eiskristalle 
bilden. Hierbei widersetzt sich die Zelle der Wasserabgabe, da sie das 
Wasser zuriickzuhalten vermag. 

Mit Hilfe eines Dilatometers ist es möglich, die Eismengen zu be- 
stimmen, die sich im Blatt gebildet haben. Diese Bestimmung basiert auf 
der Messung der Vergrößerung des Volumens bei der Verwandlung des 
Wassers in Eis. Indem man die Quantität des nicht gefrierenden 
Wassers in vH des gesamten, vor dem Versuch im Blatt enthaltenen 
Wassergehalts berechnet, erhält man eine Charakteristik der Fähigkeit 
der Gewebe, das Wasser zurückzuhalten. Ich bestimmte letztere bei 
verschiedenen Blättern bei —5°C, wobei ich das Dilatometer mit 
Benzin füllte, das die Interzellularen des Blattes gut durchtränkt, 
nicht gefriert und sich nicht mit Wasser mischt. Für meine Versuche 
wurden die Dilatometer nach dem von Bousoucos (1917) angegebenen 
Typus angefertigt. Ich führe in Tab.19 einige von mir erhaltene Resul- 
tate an. 

Die für die Hälften ein und desselben Blattes von Phaseolus vul- 
garis angeführten ziemlich gleichen Zahlen beweisen die Genauigkeit 
dieser Methode. Daher liegen die sonst festgestellten Unterschiede 
weit außerhalb der Fehlergrenzen der Methode. Wir sehen also, daß 
verschiedene Blätter der Einwirkung einer bestimmten Wasserentziehung 
(hier bei t° — 5° C) sehr verschiedenen Widerstand leisten. Daß es sich 
hier nicht um verschiedenen Wassergehalt in den Blättern handelt, 
ist aus einem unserer Versuche mit Salvia nutans zu ersehen, bei deren 
Sonnen- und Schattenblättern der auf 100 Teile Trockensubstanz ent- 
fallende Wassergehalt vor dem Versuch fast der gleiche war: bei den 
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Tabelle 19. Die Wasser zurückhaltende Kraft verschiedener Blatter, 
mit dem Dilatometer bei — 5° C bestimmt. 








Mengen des nicht 

gefrierenden Was- 

Pflanze: Charakteristik der Blätter sers in vH. vom 

gesamten Wasser- 

gehalt des Blattes 

Sonnenblätte 5 

Salvi à Sonnenblätter 79 
via ausiriaca . - . | | Schattenblätter 45 
- obere Blatter 75 
Buchweizen , . . . . untere Blatter 39 
Phaseolus vulgaris . . | Hälften eines und desselben Blattes “ 








Sonnenblättern 548,6, bei den Schattenblättern 515,0. Nach dem 
Versuch waren die Werte folgende: bei den Sonnenblättern 312, bei den 
Schattenblättern 161, d. h. das gleiche Trockensubstanzgewicht konnte 
bei den Sonnenblättern im Vergleich zu den Schattenblättern die 
doppelte Wassermenge zurückhalten. Nach Nzwron (1924) haben wir 
es hier mit Unterschieden in der kolloidalen Beschaffenheit der Blätter 
zu tun; da aber unsere Untersuchungen in dieser Hinsicht bei weitem noch 
nicht beendet sind, sehe ich von weiterer Besprechung dieser Frage ab. 

Sowohl Versuche von ALEXANDROW als auch meine Beobachtungen 
haben ergeben, daß die oberen Blätter bei genügender Wasserversorgung 
höhere Intensität der Transpiration zeigen, im Falle des Verlustes einer 
bestimmten, in ihnen enthaltenen Wassermenge den Rest des verblie- 
benen Wassers aber sparsamer verbrauchen. Folglich werden die oberen 
Blätter durch die höhere Intensität der Transpiration nicht daran gehin- 
dert, im welken Zustande ihre Wasserabgabe in bedeutend stärkerem 
Maße als die unteren Blätter einzuschränken. Solches ist auch beim 
Vergleich von Sonnen- und Schattenblättern beobachtet worden. Da 
ich wegen verspäteter Anfertigung der Dilatometer die wasserzurück- 
haltende Kraft der bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gezogenen, 
sowie auch der periodisch gewelkten Pflanzen nicht mehr bestimmen 
konnte, führe ich nur die entsprechenden Daten von Rosa (1921) an. 
Er untersuchte in gleicher Weise Koblblätter, welche im Laufe von zwei 
und mehr Wochen sich in ungenügend feuchtem Boden befunden hatten, 
und verglich diese mit Kontrollpflanzen. Es zeigte sich, daß in diesen 
Blättern folgende Mengen nicht gefrorenen Wassers zurückgeblieben 
waren (in vH. vom gesamten Wassergehalt der Blätter ausgedrückt). 


Bei den Pflanzen. . . . . . . . bei —3°C —4°C —5°C —6°C 


Kontrollpflanzen SEP a un 0 _ 50,1 24,8 17,9 15,8 
Bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit . 72,8 51,1 37,4 29,0. 
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Aus diesen Zahlen ist deutlich zu ersehen, daß die wasserzurückhal- 
tende Kraft der Blätter derjenigen Pflanzen eine stärkere war, die sich 
einige Zeitlang bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit entwickelt hatten. 
Folglich haben nach meinen Versuchen die oberen Blätter im Verhält- 
nis zu den unteren, nach den Versuchen von Rosa aber die Blätter 
der Pflanzen mit ungenügender Bodenfeuchtigkeit, im Verhältnis zu 
denjenigen der Kontrollpflanzen, in weit größerem Maße die Fähigkeit, 
sich der Wasserabgabe zu widersetzen, nachdem ihr Wassergehalt bis 
zu einem gewissen Grade gesunken ist. Demnach ist die erwähnte Fähig- 
keit überhaupt bei Pflanzen vorauszusetzen, die sich bei ungenügender 
Wasserversorgung entwickelt haben. Da nach den Bestimmungen von 
Maximow und KrasnossELsky-Maximow (1924) die Xerophyten „in 
den Mittagsstunden und während des Welkens kein geringeres, son- 
dern stärkeres Wasserdefizit aufweisen als die Mesophyten“ (S. 104), 
so ist anzunehmen, daß die hohe wasserzurückhaltende Kraft bei den 
dürreresistenten Sorten nurim Zustande des Welkens und zwar, nachdem 
der Wasserverlust einen bestimmten Grad erreicht hat, beobachtet wird. 

Auf Grund aller angeführten Befunde können einige Besonderheiten 
des Wasserhaushalts der in dürren Gebieten wachsenden Pflanzen her- 
vorgehoben werden. Während der Dürreperioden, wenn im Boden kein 
der Pflanze zugängliches Wasser vorhanden ist, welkt dieselbe und 
schränkt je nach dem Grad ihrer Dürreresistenz mehr oder weniger die 
Wasserabgabe ihrer Blätter ein. Die dürreresistenten Arten, aber auch 
diejenigen Pflanzen, welche sich bei ungenügender Wasserversorgung 
entwickelt haben, sind, wie es scheint, fähig, in bedeutend stärkerem 
Maße ihre Transpiration in welkem Zustande zu vermindern und auf 
diese Weise dem Vertrocknen zu entgehen. Auf Grund der Angaben von 
RENNER (1915) über die starken Widerstände, die durch elastisch kon- 
trahierte Zellmembranen während des Welkens entstehen, ist MAxımow 
(1926) der Ansicht, „daß die Saugkraft der gewelkten Zelle nicht nur 
stärker sein kann als die Saugkraft des Zellinhalts allein, sondern auch 
stärker sein muß. Diese Saugkraft wird um so stärker sein, je stärker 
die Zellwand der welkenden Zelle gebaut ist und je mehr dieselbe sich 
der auf Grund einer Verkleinerung ihres Zellvolumens deformierenden 
Wirkung widersetzen wird‘ (S. 247—248). Ob die Fähigkeit der dürre- 
resistenten Arten, im welken Zustande den Wasserverbrauch merklich 
herabzusetzen, von den soeben angeführten Eigenschaften der Zell- 
wände (xeromorphe Struktur) abhängig ist, oder ob während des Welkens 
die wasserzurückhaltende Kraft der Zellkolloide oder des Plasmas in 
Wirkung tritt, ist eine Frage zukünftiger Untersuchungen. Vor allem 
muß die Tatsache selbst, daß die dürreresistenten Arten im Zustande 
des Welkens sparsamer im Wasserverbrauch sind, begründet werden. 
Wenn nachher der Boden durch Niederschläge genügend durchnäßt ist, 
Planta Bd. 3. 29 
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fangen solche Pflanzen an, sehr energisch Wasser zu verbrauchen und 
gleichzeitig, wie wir weiter sehen werden, auch eine hohe Leistungsfähig- 
keit zu entwickeln. Als charakteristische Eigentümlichkeit der Pflanzen 
der dürren Gebiete müssen also ihre Fähigkeiten angesehen werden: 
1. im Zustande des Welkens den Wasserverbrauch der Blätter auf ein 
Minimum einzuschränken, 2. verhältnismäßig lange den Zustand des 
Welkens ertragen zu können, und 3. bei genügendem Wassergehalt des 
Bodens hohe Intensität der Transpiration und gleichzeitig hiermit hohe 
Leistungsfähigkeit zu entwickeln. Die starke Transpiration bei genügend 
feuchtem Boden kann bei den Pflanzen der dürren Gebiete nicht als 
ein negativer Faktor angesehen werden, da der Wasserverbrauch nicht 
nur von der Intensität der Transpiration, sondern auch von der Größe 
der Blattoberfläche abhängig ist. Die Pflanzen der dürren Gegenden 
nutzen letztgenannten Umstand zur Einschränkung ihres Wasserver- 
brauches aus. Gewöhnlich haben Pflanzen, die sich bei ungenügender 
Wasserversorgung entwickelten, eine bedeutend kleinere Blattober- 
fläche, dieselbe arbeitet aber sehr energisch, wobei alle Perioden genügen- 
der Bodenfeuchtigkeit in hohem Maße ausgenutzt werden. Da unter 
natürlichen Verhältnissen das Bodenwasser nicht nur von den Pflanzen 
verbraucht wird, sondern Wasserverluste auch infolge von Verdunstung 
aus der Oberfläche des Bodens entstehen und diese Verluste bei herr- 
schender Dürre verhältnismäßig groß sind, so ist es in diesen Gegenden 
vielleicht vorteilhafter, den größten Teil der Bodenfeuchtigkeit durch 
die Pflanzen verbrauchen zu lassen, um deren Lebenstätigkeit zu er- 
höhen. Eine Einschränkung des Wasserverbrauches der Pflanzen in 
den dürren Gebieten wird außer durch geringere Entwicklung der 
Blattoberfläche auch durch weniger dichten Stand der Pflanzen (spär- 
lichere Pflanzendecke) erreicht. Dank diesem Umstande ist die Pflanze 
imstande, die erhöhte Intensität der Transpiration mit ökonomischem 
Wasserverbrauch zu vereinigen. Die Pflanzen dürrer Gebiete können 
also nicht nur längere Zeit ohne Wasser auskommen, sondern auch die 
Perioden genügender Bodenfeuchtigkeit für ihre Entwicklung intensiv 
ausnutzen. Diesen Gedanken weiter zu verfolgen und zu begründen, 
wird unsere weitere Aufgabe sein. 


V. Einfluß des Welkens und ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf 
die Intensität des Assimilationsprozesses. 

In der Literatur finden wir über die Intensität der Kohlensäure- 
assimilation von Pflanzen: 1. bei. Fehlen der Pflanze zugänglichen 
Wassers im Boden, 2. bei ungenügendem Wassergehalt des Bodens, und 
3. bei Pflanzen, die sich bei ungenügendem Wassergehalt des Bodens 
entwickelt haben, in Perioden mit genügendem Wassergehalt nur spär- 
liche Angaben. Es ist aber von großer Wichtigkeit, die Intensität der 
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CO,-Assimilation unter diesen Verhältnissen festzustellen, um den Ver- 
lauf der Anhäufung von Trockensubstanz durch die Pflanzen der dürren 
Gebiete kennenzulernen. Für den Landwirt ist es von Wert, nicht nur 
dürreresistente Pflanzen zu haben, d.h. solche, die den Wassermangel 
des Bodens überdauern, für ihn ist es nicht weniger wichtig, daß sie in 
den der Dürre unterliegenden Gebieten wenn auch schwächere, so doch 
leidlich gute Ernten geben. Daher liegt die nächste Aufgabe, wie uns 
scheint, nicht nur in der Erforschung des Wesens der Dürreresistenz, 
sondern auch in der Erforschung des Verlaufes der Anhäufung von 
Trockensubstanz durch die dürreresistenten und nicht dürreresistenten 
Arten unter verschiedenen Bedingungen der Wasserversorgung der 
Pflanzen. Leider sind Methoden zur Bestimmung der Intensität der 
Assimilation für solche Zwecke noch sehr wenig ausgearbeitet. Da mir 
keine Apparate für die Gasanalyse zur Verfügung standen, mußte ich 
die bedeutend weniger genaue Methode der Blatthälften anwenden, die 


von THopay (1909) ausgearbeitet und geprüft worden ist. 

So bestimmte ich die Anhäufung und die Abnahme der Trockensubstanz 
und die Ableitung der Assimilate, wobei ich die erhaltenen Resultate jedesmal 
auf eine Einheit der Blattoberfläche (die Blattoberfläche wurde verdoppelt) 
und der Zeit bezog. Bestimmungen der Intensität der Assimilation habe ich bei 
der Sonnenblume und dem Buchweizen vorgenommen. Der Zuwachs an Trocken- 
substanz wurde für die Sonnenblume an zwei Pflanzen, die sich in zwei Gefäßen 
befanden, für Buchweizen an vier Pflanzen (in einem Gefäß) festgestellt. Um 
nach Möglichkeit die photosynthetische Energie der ganzen Pflanze zu charak- 
terisieren, wurden von jeder der Versuchs- und der Kontrollpflanzen Hälften 
von Blättern der gleichen Insertionshöhe des oberen, mittleren und unteren 
Teiles der Pflanzen genommen. Die bei gleicher ,,optimaler“‘ Bodenfeuchtigkeit 
befindlichen Pilanzen wurden am Tage vor dem Versuch zur Entstärkung über 
Nacht in ein dunkles Zimmer gestellt. Am folgenden Tage wurden sie um 9 Uhr 
morgens in das Licht gestellt und ihnen eine Stunde Zeit zur ,,Erholung“ ge- 
geben, d. h. zum Öffnen der Spaltöffnungen usw. Um 10 Uhr morgens wurde 
mit dem Versuch begonnen und die ersten Blatthälften wurden abgeschnitten. 
Um Fehler zu vermeiden, die durch Einschrumpfen der Blattoberfläche ent- 
stehen konnten, wurden die abgeschnittenen Blatthälften auf eine halbe Stunde 
auf Wasser in die Dunkelheit gelegt; alsdann wurden sie rasch bei Sonnenlicht 
auf lichtempfindlichem Papier abgedruckt, in tarierte Gewichtsgläser getan, 
schnell abgetötet und im Trockenschrank bis zu konstantem Gewicht bei 100 bis 
105°C getrocknet. Die Fläche der Abdrücke der Blatthälften wurde mittels 
Planimeters bestimmt. Die zweiten Blatthälften wurden nach 4 Stunden, und 
zwar um 2 Uhr mittags abgeschnitten, wobei darauf geachtet wurde, daß die 
assimilierenden Blatthälften während des Versuches gut von der Sonne beleuchtet 
wurden. Nach dem Abschneiden der zweiten Blatthälfte, die wie die erste 
weiterbehandelt wurde, verblieb die Mittelrippe des Blattes an der Pflanze. 
Auf diese Weise wurde die Anhäufung der Trockensubstanz auf 1 gem der 
Blattoberfläche pro Stunde in mg berechnet. Die Bestimmung der Intensität 
der Ableitung wurde im allgemeinen auf gleiche Art, zugleich mit der Bestimmung 
der Anhäufung der Trockensubstanz vorgenommen, Bei der Sonnenblume wurde 
die Ableitung an einer Pflanze, bei Buchweizen an vier in einem Gefäß befind- 
lichen Pflanzen bestimmt. Am Tage des Versuches wurde diesen Pflanzen die 
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Möglichkeit gegeben, bis 10 Uhr morgens im Sonnenlicht zu assimilieren, worauf 
die ersten Blatthälften abgeschnitten und die Pflanzen auf vier Stunden in ein 
dunkles Zimmer gestellt wurden. Um 2 Uhr mittags wurden die zweiten Blatt- 
hälften abgeschnitten. Die Intensität der Ableitung der Assimilate wird also 
durch die wie oben festgestellte Gewichtsabnahme, welche 1 qdm der Blattober- 
fläche in 1 Stunde erfährt, charakterisiert. Die Versuche wurden in Vegetations- 
gefäßen an sonnigen Tagen in einem Gewächshause vorgenommen. 

Wir wollen nun die erhaltenen Resultate näher betrachten und in 
erster Reihe auf die Intensität der Assimilation derjenigen Pflanzen 
eingehen, die während ihrer Entwicklung periodischem Welken aus- 
gesetzt waren, während des Versuches aber die gleiche Bodenfeuchtigkeit 
wie die Kontrollpflanzen hatten. Zuerst wollen wir die Zahlen für den 
Buchweizen betrachten (Tab. 20). 

Im 1. und 3. Versuch wurden die Bestimmungen der Intensität 
der Assimilation am 2. Tage nach dem Welken vorgenommen, im 2. Ver- 
such am darauffolgenden Tage, aber nach sehr schwachem vorhergehen- 
den Welken. 


Tabelle 20. Intensität der Assimilation bei Buchweizen, der während seiner 





Entwicklung periodischem Welken unterworfen war, in mg pro Stunde auf 
1 qdm Blattoberfläche berechnet. 
Versuch I: Versuch II: Versuch III: 
2. VII. 28. VI. 12. VIII. 
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Wie ersichtlich, assimiliert der dem Welken unterworfene Buch- 
weizen nach der Erholung bei geniigender Bodenfeuchtigkeit viel inten- 
siver als der Kontrollbuchweizen, welcher nicht unter Wassermangel 
im Boden zu leiden hatte. Solche Resultate werden in dem Falle er- 
halten, wenn das vor der Assimilationsbestimmung zuletzt vorgenom- 
mene Welken nicht besonders intensiv gewesen ist und den Pflanzen 
geniigend Zeit zur Erholung gegeben wurde, wie solches auch bei dem 
Buchweizen der Fall war, welcher während unserer Versuche im all- 
gemeinen schwächer welkte als die Sonnenblume. Für die Sonnenblume, 
welche bedeutend stärker gewelkt war, ergab sich am 2. Tage nach der 
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Wiederherstellung der Turgeszenz bei Bestimmung der Assimilation 
ein komplizierteres Bild. Es folgen hier die entsprechenden Zahlen. 


Tabelle 21. Intensität der CO,-Assimilation der Sonnenblume, die während 
ihrer Entwicklung periodischem Welken unterworfen war, pro Stunde auf 
1 qdm Blattoberfläche berechnet. 

















Versuch I: Versuch II: Versuch III: 
3. VII. im Alter | 18. VII. im Alter | 2. VIII. im Alter 
von 50 Tagen von 65 Tagen von 80 Tagen 
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Wie ersichtlich, sind die Zahlen fiir die parallelen Gefäße der Ver- 
suchspflanzen starken Schwankungen unterworfen, darum habe ich 
auch fiir diese Zahlen keinen Durchschnitt berechnet. Das erste, woran 
man zur Erklärung dieser Schwankungen denkt, ist die Ungenauigkeit 
der Methode. Diese Annahme erweist sich jedoch an der Hand der 
Zahlen für die KontrollgefäBe als unwahrscheinlich, deren Parallel- 
pflanzen keine beträchtlichen Schwankungen in allen drei Versuchen 
zeigten, während in den VersuchsgefäBen die eine Pflanze gewöhnlich 
energischer assimilierte als die entsprechenden Kontrollpflanzen, die 
andere dagegen nur schwach oder gar nicht. Ich kam schließlich zu dem 
Schluß, daß dieses verschiedene Verhalten der parallelen Versuchs- 
pflanzen dem verschiedenen Grade des vorhergegangenen Welkens zuzu- 
schreiben sei. Wie bereits erwähnt, ist es äußerst schwierig, gleiche In- 
tensität des Welkens zu erreichen. Daher konnten solche Pflanzen, 
deren vorhergehendes Welken weniger intensiv war, sich bis zum Ver- 
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such noch rechtzeitig erholen und assimilierten energischer als die Kon- 
trollpflanzen, wie es bei dem Buchweizen der Fall ist. Diejenigen Ver- 
suchspflanzen aber, die intensiver gewelkt hatten, konnten bis zum 
vorgenommenen Versuch ihren normalen Zustand nicht wiederherstellen 
und assimilierten daher nur sehr schwach. Bei Betrachtung der Inten- 
sität der Transpiration der Versuchspflanzen nach dem Welken haben 
wir schon gefunden, daB die Wiederherstellung der ersteren Hand in 
Hand mit der Erholung der Pflanze von den Folgen des Welkens vor 
sich geht. Dasselbe gilt wohl auch für die CO,-Assimilation. Die von 
mir für die starken Schwankungen der Photosynthese bei den Ver- 
suchspflanzen gegebene Erklärung wird dadurch bestätigt, daß gerade 
diejenigen Versuchspflanzen erniedrigte Intensität des Assimilations- 
prozesses aufwiesen, die stärkerem, vorhergehendem Welken ausgesetzt 
waren. Daß letzteres der Fall war, wird auch durch die niedrigere 
Intensität der Transpiration während des Welkens bestätigt, z. B. be- 
trug im 1. Versuch bei der Versuchspflanze, welche beträchtliche Assi- 
milation gezeigt hatte, die Intensität der Transpiration im welken Zu- 
stande 0,45 g, bei der Pflanze, die schwächere Intensität der Assimilation 
gezeigt hatte, dagegen nur 0,34 g. Wenn die angeführte Erklärung sich 
als richtig erweisen sollte, so ergibt sich hieraus auch für die Sonnen- 
blume, daß die Intensität der CO,-Assimilation der dem periodischen 
Welken ausgesetzten Pflanzen nach ihrer vollkommenen Erholung von 
den Folgen des Welkens stärker sein wird als bei den Kontrollpflanzen. 
Wenn wir in Betracht ziehen, daß ich bei den Versuchspflanzen eine 
Reihe anatomischer Besonderheiten festgestellt habe, wie eine größere 
Anzahl von Spaltöffnungen und dickere Blätter, welche eine ener- 
gischere Photosynthese begünstigen, so gewinnt die oben gegebene 
Erklärung an Wahrscheinlichkeit. Da ich diese Frage nicht als voll- 
kommen gelöst ansehe, habe ich die Absicht, in nächster Zeit die hier 
angedeuteten Schlußfolgerungen auf Grund zahlreicher Versuche durch 
genauere Methoden zu prüfen. 

ALEXANDROW (1923) hat durch die Blatthälftenmethode bei den 
oberen Blättern stärkere Intensität der Assimilation festgestellt als bei 
den unteren. Beispielsweise betrug in einem seiner Versuche mit der 
Sonnenblume vom 7.IX. 1917 der Zuwachs der Trockensubstanz im 
Licht auf 1 qem des 3. Blattes in einem Fall 34 mg, in einem anderen 
Fall 43 mg, bei dem 13. Blatt jedoch unter den gleichen Verhältnissen 
76 mg, bei dem 17. Blatt sogar 84 mg. Die Ableitung der Assimilate in 
der Dunkelheit betrug beim 4. Blatt 19 und 15 mg, bei dem 12. Blatt 
39 mg, bei dem 16. Blatt 8 mg. Ich habe schon früher angeführt, daß 
sowohl die anatomisch-physiologischen Eigenschaften, wie auch die 
Faktoren, durch welche dieselben bedingt werden, bei den Blättern 
der obersten Insertionshöhen und bei den Pflanzen, die sich bei un- 
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geniigender Wasserversorgung entwickelten, ein und dieselben sind; 
daher sind die hier angefiihrten Daten als eine Bestatigung der Ansicht 
anzusehen, daß die Intensität des Assimilationsprozesses bei den Pflan- 
zen trockener Standorte in Perioden genügender Wasserversorgung 
eine stärkere ist. 

Auch Instn (1923a) hat die Blätter der Pflanzen welken lassen, 
nachher durch Wasserzufuhr die Turgeszenz wiederhergestellt und war 
bestrebt, festzustellen: ob die Pflanze nach Wiederherstellung der Tur- 
geszenz dieselbe Intensität der Assimilation wiedererlangt, welche sie 
vor dem Welken hatte, oder ob die-Blätter während des Welkens solche 
Beschädigungen erleiden, daß sie ihre normalen Funktionen nicht mehr 
wiederherstellen können, und ob für die Erholung der Pflanzen längere 
Zeit erforderlich ist. Seine Versuche ergaben z. B., daß abgeschnittene 
Blätter von Centaurea scabiosa (Versuch 23), die durch einen Wasser- 
verlust von 32—43 vH zum Welken gebracht waren und in diesem 
Zustande 7 Stunden verblieben, nach ihrer Erholung, die 18 Stunden 
dauerte und darin bestand, daß sie mit erneuerter Schnittfläche ihrer 
Stengel in einer mit Wasserdampf gesättigten Atmosphäre in Wasser 
standen, eine um 29 vH schwächere Intensität der Assimilation zeigten, 
als nicht gewelkte Kontrollblätter unter gleichen Bedingungen. Bei 
den Blättern anderer Pflanzen, wie z. B. der resistenten Phlomis pungens, 
wurde eine Verminderung der Assimilation nach der Erholung von den 
Folgen des Welkens nur dann beobachtet, wenn das Welken seinen 
höchsten Grad bei einem Wasserverlust von 42—64 vH erreicht hatte. 
Im Gegensatz dazu wiesen die Blätter solcher Pflanzen, wie der Sumpf- 
pflanze Alisma plantago, nach der Erholung von nur schwachem Welken 
(6—14 vH Wasserverlust der Blätter) eine um 24 vH schwächere In- 
tensität der Assimilation im Vergleich zu den Kontrollpflanzen auf. 
ILsın kommt demnach zu der Schlußfolgerung, daß die Pflanze, je nach 
ihrer Beschaffenheit und der Intensität des Welkens, nach Wieder- 
herstellung der Turgeszenz entweder zu ihrem normalen Zustand zu- 
rückkehrt, oder auf einige Zeit, in vielen Fällen jedoch auf immer, 
einen beträchtlichen Teil ihrer Leistungsfähigkeit einbüßt. Die Be- 
schädigung durch das Welken besteht nach ILsın im Absterben eines 
Teiles der Spaltöffnungen und darin, daß die nicht abgestorbenen 
Spaltöffnungen auf einige Zeit die Fähigkeit verlieren, ihre Spalten zu 
öffnen. Außerdem ist er der Ansicht, daß beim Welken Veränderungen 
in der Struktur des Protoplasmas vor sich gehen. Die angeführten 
Befunde von ILJIN weisen meines Erachtens nur auf das zeitweilige Nach- 
lassen der Intensität der Assimilation nach dem Welken hin. Ist das 
Welken intensiv gewesen, so kann die Wiederherstellung der normalen 
Funktionen des Blattes längere Zeit beanspruchen. ILIN führt jedoch 
keine Beweise «dafür an, daß diese verminderte Assimilation dauernd 
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bestehen bleibt; er hat den Blättern zur Erholung eine nur sehr kurze 
Frist gegeben, im ganzen 18 Stunden. Was aber seine Beobachtungen 
über das Absterben der Spaltéffnungen beim Welken anbetrifft, so habe 
ich, ungeachtet der großen Anzahl der von mir durchgesehenen, periodi- 
schem Welken unterworfenen Blatter, diese Erscheinung bei der Sonnen- 
blume und dem Buchweizen nie beobachtet. Ich will jedoch auf Grund 
meiner Versuche nicht behaupten, daB die Pflanze durch das Welken 
nie in dem Maße beschädigt wird, daß es die Energie der Photosynthese 
beeinflussen könnte. Man muß auch im Auge behalten, daß ich es in 
meinen Versuchen mit der Wirkung des Welkens auf solche Blätter zu 
tun hatte, die sich bei ungenügender Wasserversorgung entwickelt 
hatten, und die sich, wie unten darzutun sein wird, durch größere 
Resistenz gegen das Welken auszeichnen. Werden Versuche mit 
Blättern, die sich unter anderen Verhältnissen entwickelt haben, an- 
gestellt, so rind vielleicht auch andere Resultate nicht ausgeschlossen. 
BRiLLIANT (1924) berührt in ihren Versuchen mit Efeu die Frage der 
Intensität der Assimilation der Blätter, die dem Wasserverlust unter- 
worfen waren, aber nachher einige Tage lang auf Wasser gehalten 
wurden. Nachdem sie die Intensität der Photosynthese der Blätter, 
welche 31—34 vH Wasser verloren hatten, bestimmt hatte, legte sie 
dieselben für 3 bzw. 6 Tage auf Wasser; darauf bestimmte sie die Assi- 
milation dieser Blätter und verglich sie mit derjenigen der Kontroll- 
blätter, die sich die ganze Zeit über auf Wasser befunden hatten. 
Es zeigte sich, daß die ersteren nach dem Verbleiben auf Wasser ihre 
Leistungsfähigkeit wohl erhöhen, aber nicht in dem Maße, daß sie den 
Kontrollpflanzen gleichkamen. Diese Ergebnisse können meines Er- 
achtens aber nicht mit den meinigen verglichen werden, ebensowenig 
die Befunde von ILsın, wegen der schroffen Unterschiede in den Ver- 
suchsbedingungen. In meinen Versuchen wurde die Turgeszenz während 
des Verbleibens der Blätter an der Pflanze wiederhergestellt; alsdann 
operierte ich mit Blättern, die sich bei ungenügender Wasserversorgung 
entwickelt hatten. 

Nachdem wir die CO,-Assimilation bei Vorhandensein genügender 
Bodenfeuchtigkeit bei denjenigen Pflanzen betrachtet haben, die sich 
bei ungenügender Wasserversorgung entwickelt hatten, wollen wir zur 
Betrachtung der Photosynthese im welken Zustande übergehen. Ich 
habe Versuche darüber nicht angestellt, weil meine Methode der Blatt- 
hälften zu diesem Zweck nicht genügend genau gewesen wäre. Daher 
mögen einige Angaben aus der Literatur genügen. Bei Salvia silvestris 
sank nach IN (1923a) bei einem Wasserverlust von 25—44 vH die 
Energie der Photosynthese um 69—91 vH. Andere Pflanzen, wie 
Phlomis pungens, verminderten die Intensität der Assimilation beim 
Welken weniger, z. B. sank bei einem Wasserverlust von 30—53 vH 
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die Assimilation um 13—65 vH. ILxiN schließt daraus, daß die photo- 
synthetische Leistung der Blätter im welken Zustande stark einge- 
schränkt wird. Da ILrIN die gewelkten Blätter in einer Atmosphäre von 
erhöhtem CO,-Gehalt (6 vH) untersuchte, so erhielt er allem Anschein 
nach höhere Zahlen, als den natürlichen Verhältnissen entsprechen. 
Er selbst hat in einer anderen Arbeit (1923b) darauf hingewiesen, daß 
der Verlauf der Anhäufung von Trockensubstanz unter natürlichen 
Verhältnissen starken Schwankungen ausgesetzt ist, und daß in den 
Perioden der Dürre anstatt Anhäufung von Trockensubstanz bei den 
Pflanzen merkliche Verluste an Trockensubstanz beobachtet werden 
können (15—20 vH täglich). Eine ebenso bedeutende Abnahme der 
Trockensubstanz haben auch Maxımow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW 
(1924) in den verwelkten Blättern von Impatiens parviflora beobachtet. 
Sie betrug im Laufe von 5 Tagen 40 vH. Auch die Angaben von ILIIN 
(1923c) über die erhöhte Energie der Atmung der Mesophyten im 
welken Zustande stimmen hiermit überein. Endlich war in Versuchen 
von BRILLIANT (1924) bei den Blättern von Hedera helix nach einem 
Verlust "on mehr als 40 vH Wasser in vielen Fällen gar keine CO,- 
Assimilation mehr zu verzeichnen. Obgleich die Frage noch nicht 
genügend geklärt ist, so kann doch auf Grund des Bekannten an- 
genommen werden, daß die CO,-Assimilation im welken Zustande 
so gering ist, daß der durch die Atmung hervorgerufene Verlust an 
Trockensubstanz nicht gedeckt werden kann; infolgedessen wird wäh- 
rend des Welkens keine Anhäufung der Trockensubstanz bei den 
Pflanzen, wohl aber eine Abnahme derselben beobachtet. 

Nun wollen wir die Intensität der CO,-Assimilation bei ungenügendem 
Wassergehalt im Boden näher betrachten. Hierzu habe ich nur einen 
Versuch mit der Blatthälftenmethode an einer 35 Tage alten Sonnen- 
blume, welche dem Welken nicht ausgesetzt gewesen war, vorgenommen. 
Außer den Kontrollpflanzen wurden zu diesem Versuch nicht begossene 
Gefäße mit Versuchspflanzen verwandt, die trotz herabgesetzter Boden- 
feuchtigkeit keine Anzeichen des Welkens aufwiesen. Die Kontroll- 
pflanzen zeigten im Durchschnitt auf 1 qdm der Blattoberfläche in 
1 Stunde 6,4 mg Gesamtassimilate (angehäuft und abgeleitet), die Ver- 
suchspflanzen aber 2,4 mg, also bedeutend weniger. ILIIN (1923a) hat 
gefunden, daß bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit die Spaltöffnungen 
der Pflanzen nur wenig geöffnet sind. Dementsprechend war bei diesen 
Pflanzen auch die Intensität der CO,-Assimilation eine andere. Bei- 
spielsweise hatte Centaurea scabiosa in der Steppe eine um das Doppelte 
niedrigere Intensität der Assimilation als auf der Wiese (Versuch 2); 
bei Aster amellus war die Intensität der Assimilation in der Steppe im 
Durchschnitt um 37 vH niedriger, an einem frei gelegenen Abhang 
sogar um 54 vH schwächer als bei derselben Pflanze auf einer Wiese. 
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Nach BRiLLIANT (1924) war die Intensität der Assimilation bei Efeu 
um ein bedeutendes geringer, wenn der Wasserverlust des Blattes mehr 
als 25 vH desjenigen eines auf Wasser gelegten Blattes betrug. Das 
Alles spricht also dafür, daß bei Wassermangel im Boden die Energie 
der Photosynthese merklich abnimmt. 

Man sieht also, daß die Anhäufung von Trockensubstanz in den 
Gebieten der Dürre je nach der Wasserversorgung der Pflanzen starken 
Schwankungen unterworfen ist. Bei genügendem Wassergehalt im 
Boden zeigen die Pflanzen der dürren Gebiete eine sehr hohe Intensität 
der CO,-Assimilation. In solchen Fällen arbeitet jede Einheit der Blatt- 
oberfläche merklich intensiver als dieselbe Einheit der Blattoberfläche 
bei den Pflanzen feuchter Gegenden unter den gleichen äußeren Bedin- 
gungen. Sinkt der Wassergehalt des Bodens bis zu einer gewissen 
Grenze, so wird auch die Photosynthese herabgesetzt. Ist im Boden 
kein der Pflanze zugängliches Wasser vorhanden und welkt dieselbe, 
so tritt anstatt Anhäufung von Trockensubstanz eine Verminderung 
derselben ein. 

Um zu zeigen, wie die Anhäufung von Trockensubstanz unter solchen 
Bedingungen vor sich geht, wenn die Pflanze während ihrer Entwick- 
lung teils in genügend feuchtem Boden sich befunden hat, teils in un- 
genügend feuchtem und teils dem Welken unterworfen gewesen ist, 
wollen wir für unsere Versuchspflanzen den durchschnittlichen Zuwachs 
an Trockensubstanz für die Zeit von 15 Tagen pro | qdm der Blatt- 
oberfläche berechnen und ihn mit dem Zuwachs der Trockensubstanz 
der Kontrollpflanzen, welche nicht unter Wassermangel zu leiden hatten, 
vergleichen. Wir führen die für die Sonnenblume erhaltenen Zahlen 
an. Zu Beginn und zum Schluß jedes 15tägigen Zeitraums wurde überall 
die Blattoberfläche bestimmt; das arithmetische Mittel dieser Be- 
stimmungen wurde als diejenige Größe der Blattoberfläche genommen, 
welche während der ganzen Periode gearbeitet hatte. Die im Laufe von 
15 Tagen angehäufte Trockensubstanzmenge wurde als Differenz der 
zum Schluß und zu Beginn jeder Periode in der Pflanze gefundenen 
Menge der Trockensubstanz berechnet (Tab. 22). 


Tabelle 22. In 15 Tagen erfolgter Zuwachs von Trockensubstanz pro 1 qdm 
Blattoberfläche bei den periodisch gewelkten Pflanzen und den Kontrollpflanzen. 











Durchschnittliche In 15 Tagen ange- Anzahl des bei 
Blattoberfiäche häufte Trockensub- Desel. vH den Versuchs- 
Îles der während der Periode | stanz pro 1 qdm pflanzen in 
Pflanzen in qdm Blattoberfläche in g 15 Tagen vor- 
Kontroll- | Versuchs- | Kontroll- | Versuchs- | Kontroll- | Versuchs- a 
pflanzen | pflanzen | pflanzen -| pflanzen | pflanzen | pflanzen SER 
35—50 Tage | 35,58 19,92 | 0,6885 | 0,5376 100 85,5 3 
50—65 „ 77,96 | 43,34 | 0,6430 | 0,5570 100 86,6 3 
88,64 | 55,12 | 0,4856 | 0,4744 100 97,7 7 
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Jede Einheit der Blattoberfläche der Versuchspflanzen, obgleich 
diese in den zwei ersten Perioden alle 5 Tage welkten, arbeitete also 
auch unter diesen ungünstigen Verhältnissen, nur um 15 vH schwächer 
als die gleiche Einheit bei den Kontrollpflanzen. In der dritten Periode 
ist die Intensität der Anhäufung von Trockensubstanz auf eine Flächen- 
einheit bei den Versuchspflanzen die gleiche wie bei den Kontrollpflanzen, 
was zum Teil durch das frühere Absterben der Blätter der Kontroll- 
pflanzen gegenüber denen der Versuchspflanzen erklärt werden kann — 
eine Erscheinung, welche weiter unten näher betrachtet wird. 

Es folgt also, daß gewöhnliche Mesophyten, wie die Sonnenblume 
und der Buchweizen, durch Entwicklung bei ungenügender Wasser- 
versorgung die Fähigkeit erlangen, zuzeiten genügender Bodenfeuchtig- 
keit eine hohen Energie der Photosynthese zu entwickeln und so den 
Verlust ‘an Trockensubstanz auszugleichen, welcher in den Perioden 
der Dürre und im Zustande des Welkens eintritt. 


VI. Der Einfluß des Welkens und ungenügender Bodenfeuchtigkeit 
auf die Produktivität der Transpiration. 


Wie bekannt, zeigt die Produktivität der Transpiration an, wieviel 
Gramm Trockensubstanz die Pflanze durchschnittlich in einem Zeit- 
raum gebildet hat, in welchem sie 1 kg Wasser verbraucht hat (Maxımow 
und ALEXANDROW 1917). Diese Größe ist das Resultat des Zusammen- 
wirkens dreier überaus wichtiger physiologischer Prozesse: der Assi- 
milation, der Transpiration und der Atmung. Die Erforschung der Pro- 
duktivität der Transpiration kann „uns viele überaus wertvolle Hin- 
weise auf die Eigenart wie des Wasserregimes, so auch der Assimilations- 
tätigkeit der Pflanze geben“ (Maxımow 1926, S. 323). Die Befunde über 
die Produktivität der Transpiration waren mir deshalb bei der Analyse 
der physiologischen Eigenschaften von Pflanzen sehr nützlich, die sich 
unter den Verhältnissen der Dürre entwickelt hatten. Zu ihrer Bestim- 
mung habe ich die von Maxımow und ALEXANDROW (1917) ausführlich 
beschriebene Methode angewandt. 

Im allgemeinen bestand sie in folgendem: Die Menge des von der Pflanze 
in einem bestimmten Zeitraum verbrauchten Wassers wurde festgestellt. Hierzu 
wurde mit einer Genauigkeit bis zu 1 g das Gewicht des Gefäßes (ohne Pflanze) 
zu Anfang und zum Schluß des Versuches bestimmt und die Mengen des in das 
Gefäß gegossenen Wassers bei jemaligem Gießen genau gemessen. Größere 
Mengen des Wassers wurden mit Hilfe eines besonderen Maßgefäßes von be- 
stimmtem Inhalt, geringere Mengen aus einer Bürette zugegossen. Die Ver- 
dunstung von der Oberfläche des Gefäßes her und das Eindringen von Nieder- 
schlägen wurde auf die früher angegebene Art ausgeschaltet. Die Menge der 
gebildeten Trockensubstanz wurde bei der Ernte der Pflanzen, zuerst als Luft- 
trockengewicht, nachher als absolute Trockenmasse bestimmt. Das Trocken- 
gewicht des ausgewaschenen Wurzelsystems wurde stets in Betracht gezogen. 
Der Wasserverbrauch wurde auf das absolute Trockengewicht der ganzen 
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Pflanze bezogen. Die Versuche zur Bestimmung der Produktivität der Tran- 
spiration wurden nach dem Aufgehen der Pflanze begonnen, wenn man die Ver- 
dunstung von der Bodenoberfläche schon völlig ausschalten konnte. Die Menge 
der Trockensubstanz in den jungen Pflänzchen zu Beginn der Versuche wurde 
durch die Ernte dreier solcher Pflänzchen bestimmt. Diese Anfangsernte wurde 


immer von der folgenden Ernte abgezogen. 


Tabelle 23. Einfluß des periodischen Welkens auf die Produktivität der 
Transpiration der Sonnenblume. 


























Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
a en > | à 
ees} 213 £ vie} 2/3 5 
8 iz EE 88s| se [52,58 
Nummer Anzahl des ; 8 5°; Nummer 223 He 236 
der periodischen E = E der gas} FE ls 5 
Gefäße Welkens E El cm. |*5* 5 |à & 
Mit Ausnahme d. ersten Mit Ausnahme d. ersten 
20 Tage nach d. Aussaat 20 Tage nach d. Aussaat 
I. Serie im Alter von 35 Tagen. 
511 2,09 | 602| 3,47 515 2,74| 718| 3,82 
512 1 2,47 625 | 3,95 516 2,92] 742) 3,94 
514 2,35 | 570) 4,12 517 2,89} 810] 3,57 





Durchschn.:| 2,30 | 599) 3,85 |Durchschn.:| 2,85} 757| 3,78 
IL. Serie im Alter von 50 Tagen (Beginn der Bildung des Blütenstandes). 


559 13,92 | 2866 | 4,86 563 24,03| 5054| 4,75 
561 3 12,74 | 2594 | 4,91 564 27,94 | 5810| 4,81 
562 12,38 | 2599 | 4,76 565 23,66] 5075 | 4,66 


—_ — — _ 717 30,27| 6510| 4,65 
Durchschn.: | 13,01 | 2686| 4,84 |Durchschn.:| 26,47 | 5612| 4,72 
IH. Seris im Alter von 65 Tagen (im Stadium des ausgebildeten Blütenkorbes). 




















566 35,70 | 7703| 4,63 663 74,46 | 18125| 4,11 
648 6 37,98 | 7971| 4,76 666 76,64 | 18693| 4,10 
655 37,77 | 8066 | 4,68 672 78,74 | 19055} 4,13 





Durchschn.: | 37,15 | 7913| 4,69 |Durchschn.À 76,61 | 18624) 4,11 
IV. Serie im Alter von 80 Tagen (SchluB der Blüte). 





677 64,52 | 15773| 4,09 681 | 122,89} 32906) 3,74 
674 13 63,38 | 14716| 4,31 710 |115,95| 30903] 3,75 
712 62,01 | 15076| 4,11 711 120,10! 32501 | 3,68 

Durchschn.: | 63,30 | 15188 | 4,17 [Durchschn.| 119,66 | 32133 | 3,72 

V. Serie im Alter von 95 Tagen (Beginn der Samenvollreife). 

713 66,48 | 17785| 3,74 718 |127,33/40980| 3,11 
723 62,24 | 17500 | 3,56 722 |118,82| 40800| 2,91 
734 16 60,78 | 17572| 3,46 750 |109,82| 37845] 2,90 
680 60,15 | 16721 | 3,60 = rn a A4 





























:| 62,41 | 17397 | 3,59 |Durchschn.:| 118,66) 39875 | 2,97 
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Zuerst wollen wir die Produktivität der Transpiration derjenigen 
Pflanzen betrachten, welche periodisch unter Bodendürre zu leiden 
haben, d. h. welche einen Teil ihrer Vegetationsperiode bei genügender 
Wassermenge im Boden zubringen, einen anderen Teil aber bei unge- 
nügender, und sich einige Zeit im Zustande des Welkens befinden 
(Tab. 23). 

Zur besseren Anschaulichkeit wollen wir die Produktivität der Tran- 
spiration der periodisch gewelkten Sonnenblumen in Prozenten der 
Produktivität der Transpiration der entsprechenden Kontrollpflanze 
ausdrücken (Tab. 24). . 


Tabelle 24. Produktivität der Transpiration periodisch gewelkter Sonnenblumen 
in vH derjenigen der Kontrollpflanzen. 














Serie Alter Anzahl der | Produktivität 

des der Stadium der Entwicklung bei der Ernte |periodischen| der Transpiration 
Versuches| Pflanze Welkungen in vH 
I |35Tage 1 101,9 
II 150 „ | Beginn der Bildung des Blütenkorbes 3 102,3 
II 1656 ,, | Ende „ à de i 6 114,1 
IV {80 ,, | Ende der Blüte 13 112,1 
V 196 „ | Beginn der Samenreife 16 104,5 








Es zeigt sich also auf das deutlichste, daB bei periodisch gewelkten 
Pflanzen die Produktivität der Transpiration nicht kleiner, sondern 
sogar größer war als bei den Kontrollpflanzen. Bei der Durchsicht der 
Zahlen in Tab. 23 sehen wir in der Mehrzahl der Fälle nur überaus 
kleine Schwankungen der Produktivität der Transpiration bei den 
Parallelgefäßen, wodurch die gewonnenen Durchschnittszahlen einen 
hohen Grad der Glaubwürdigkeit erlangen. Die Erhöhung der Pro- 
duktivität der Transpiration der periodisch gewelkten Pflanzen ist nur 
gering, doch war es wichtig, zu zeigen, daß sogar bei den sehr ungün- 
stigen Bedingungen meiner Versuchspflanzen der Wasserverbrauch der 
Versuchspflanzen nicht weniger produktiv war als derjenige der Kontroll- 
pflanzen. Zur Feststellung des Einflusses jeder folgenden Welkung 
wollen wir die Produktivität der Transpiration der periodisch gewelkten 
und der Kontrollpflanzen für jeden Zeitraum von 15 Tagen errechnen 
(Tab. 25, S. 450). 

Die letzte Rubrik der Tabelle zeigt, daß die Erhöhung der Produk- 
tivität der Transpiration der periodisch gewelkten Pflanzen nach ein- 
maligem Welken sehr schwach war; späterhin steigt sie trotz öfterer 
Welkungen in der Periode und erreicht in der 3. Serie 120 vH bei drei- 
maligem Welken in der Periode. Nachher sinkt sie von 120 vH auf 
112,6 vH. Dieses Sinken kann wohl durch das sehr häufige, jeden dritten 
Tag eintretende Welken der Versuchspflanzen während dieser Periode 
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Tabelle 25. Produktivität der Transpiration periodisch gewelkter 


und der Kontrollsonnenblume in 15tägiger Periode. 
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Kontrollpflanzen Versuchspflanzen c 
Produktivität 
Alter -| Anzahl „| der Transpira- 
>t- | nach der Stadium Anbäu- Le = Anhäu- — tion der Ver- 
hs-| Aussaat | der Entwicklung {4S von) ve, | der | Wel- |fung von Wasser-| "der | suchspflanzen 
rie in Trock: I eo Tran- | kungen |Trocken- VE | ‘Tran- lin vH derjenigen 
Tagen substanz| in spira- | pro |substanz keuuch spira- | der Kontroll- 
ing © | ‘tion [Periode] ing | ME | “tion pflanzen 
2,85| 757| 3,78 1 2,30| 599 | 3,85 101,9 
23,62 | 4855 | 4,87 2 10,71 | 2087 | 5,13 105,3 
60,14 113012 | 3,85 3 24,14 | 5227 | 4,62 119,9 
43,04 113509 | 3,19 7 26,15 | 7275 | 3,59 112,6 
— 0,99 | 7742; — 3 |— 0,89] 2209 | — ns 


























erklärt werden. In der 5. Periode hörte der Zuwachs an Trockensubstanz 
auf, während der Wasserverbrauch noch fortdauerte. Als Folgeerschei- 
nung dieses ungünstigen Verhältnisses während der letzten Entwick- 
lungsperiode der Pflanze — statt Anhäufung von Trockensubstanz 
Verlust derselben bei andauerndem Wasserverbrauch — ergibt sich, 
im Durchschnitt für die ganze Vegetationsperiode berechnet, eine be- 
deutende Verminderung der Produktivität der Transpiration, wie aus 
Tab. 23 ersichtlich. Die entsprechenden, von mir für den Buchweizen 
erhaltenen Zahlen ergeben das gleiche Bild wie für die Sonnenblume. 
Daher beschränke ich mich auf die Angabe der durchschnittlichen 
Ergebnisse (Tab. 26). 

Tabelle 26. Einfluß periodisch vorgenommenen Welkens auf die Produktivität 

der Transpiration bei Buchweizen. 
































Angehäulte | Wasser- 
Anséhi Trocken- ver- Produktivität der 
Ernte der des — brauch Transpiration 
ae one | ms 
FREU | me rt cage ana Absol. | Relat. 
35 Tagen Kontrollpflanzen . . ... -- 7,10 1360 | 5,24 100 vH 
Versuchspflanzen ard sie 1 5,90 1258 | 4,68 | 89,32 ,, 
55 Tagen Kontrollpflanzen . . ... — | 3120 | 8542| 3,66 | 100 „ 
Versuchspflanzen ....| 3 15,55 | 3748| 4,15 |113,30 „ 
75 Tagen Kontrollpflanzen . . ... _ 65,40 123992 | 2,73 100 ,, 
Versuchspflanzen .... 7 27,85 8300 | 3,29 | 120,5 „ 


Die Pflanzen, welche einmaligem Welken unterworfen waren, hatten 
also eine um 11 vH niedrigere Produktivität der Transpiration als die 
Kontrollpflanzen. Bei weiteren Welkungen stieg die der Versuchs- 
pflanzen und war nicht nur derjenigen der Kontrollpflanzen gleich, 
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sondern erreichte 113 vH, bei Pflanzen, die im Laufe ihrer Vegetations- 
periode siebenmaliges Welken durchgemacht hatten, sogar 120 vH; 
allerdings kann ich mich fiir die Genauigkeit der letzten Zahlen nicht 
verbürgen, weil ein Teil der Samen dieser Pflanzen durch Sperlinge 
beschädigt worden war. Beim Buchweizen wie auch bei der Sonnen- 
blume war also die Produktivität der Transpiration gréBer, wenn die 
Pflanzen periodischem Welken unterworfen waren, als wenn sie sich bei 
genügendem Wassergehalt des Bodens entwickelt hatten. Dabei war 
der Grad der Steigerung der Produktivität der Transpiration bei dem 
periodisch verwelkten Buchweizen der gleiche wie bei der Sonnenblume. 
Zur besseren Klarstellung wollen-wir die Produktivität der Transpira- 
tion des Buchweizens für je 20tägige Zeiträume berechnen. 


Tabelle 27. Produktivität der Transpiration bei periodisch gewelktem und bei 
Kontroll-Buchweizen für 20tägige Perioden. 




















2€ Kontrollpflanzen Versuchspflanzen SES 
. 25 2 38 e7% 
o| # g = = + »aS=s& 
œ Hse & @ A L de © ! ' 4 so = 
als: | as |§22|es |Sesls.lSé2s2 25.388553 
2 | <8 2s ge 28312085 125, |: 1582/8822 
SISS | à" [223/22 258/228 (229/22 [228 ls 
48 | 4 SÉS és |2=* <3 She |F 8 | Es PETE 

I |15—35| Beginn d. 
Blüte 7,10 | 1360) 5,24 1 5,90 | 1258) 4,68 89,92 

II |35—55| Beginn d. 

Samen- 
bildung |24,10 | 7182| 3,36 3 9,65 | 2490| 3,88 | 115,40 

TEL |55—75| Schluß d. 
Blüte 34,20 |15450| 2,21 3 12,30 | 4552} 2,68 | 121,30 


























Die Produktivität der Transpiration wird also durch den Einfluß 
wiederholten Welkens erhöht, wie es auch bei der Sonnenblume der 
Fall ist. 

Wir wollen nun versuchen, die Ursachen zu finden, durch welche 
die erhöhte Produktivität der Transpiration bei periodisch gewelkten 
Pflanzen in unseren Versuchen hervorgerufen wurde. In den Vegeta- 
tionsbedingungen dieser Pflanzen können, wie schon gesagt, drei Momente 
unterschieden werden: 1. das Wachstum bei geniigender Bodenfeuchtig- 
keit, in der ersten Zeit nach erfolgtem BegieBen, 2. das Wachstum bei 
ungeniigender Bodenfeuchtigkeit und endlich 3. das Wachstum ohne 
der Pflanze zugängliches Bodenwasser. Wir beginnen mit dem zweiten 
Falle, wenn die Versuchspflanzen so viel von dem zugegossenen Wasser 
verbraucht hatten, daB der Feuchtigkeitsgehalt des Bodens ein unge- 
nügender geworden war. Angaben über den Einfluß erniedrigter Boden- 
feuchtigkeit auf die Produktivität der Transpiration der Pflanzen sind 
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in genügender Anzahl vorhanden. Nach Erürterung dieser Daten 
kamen Briecs und SHANTZ (1913) in ihrer zusammenfassenden Arbeit 
allerdings zu der SchluBfolgerung, daß es unmöglich sei, diesen Einfluß 
ohne weitere Untersuchungen festzustellen (S. 24), da bei den gebräuch- 
lichen Methoden die Versuche über den Einfluß ungenügender Boden- 
feuchtigkeit auf den Einfluß der Verminderung des Volumens des 
feuchten, von den Wurzeln ausgenutzten Bodens zurückzuführen seien. 
Wenn nun die Versuche über den Einfluß ungenügender Bodenfeuchtig- 
keit in dieser Art angestellt werden, aber unter den Bedingungen starker 
Spannung der äußeren Faktoren, wie es z. B. im Südwesten Rußlands 
der Fall ist, so werden auch unter diesen Bedingungen Perioden mit 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit erhalten, obgleich auch hier ihre 
Wirkung durch das von den Versuchs- und Kontrollpflanzen ungleich- 
mäßig ausgenutzte Bodenvolumen verdeckt werden kann. Die Angaben 
TuLaıkows (1922) in seiner zusammenfassenden Arbeit zeigen, daß 
unter den im Südwesten Rußlands herrschenden Bedingungen, bei Ver- 
minderung der Bodenfeuchtigkeit von 60 vH auf 40 vH der gesamten 
Wasserkapazität, der Transpirationskoeffizient der Pflanze ‚annähernd 
um 5—15 vH fällt und daß die Pflanze bei erniedrigter Bodenfeuchtig- 
keit diese viel ökonomischer verbraucht, als bei Vorhandensein genügen- 
der Feuchtigkeit‘ (S. 2). 

Zur Prüfung der Wirkung ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf die 
Produktivität der Transpiration habe ich entsprechende Bestimmungen 
in meinen einschlägigen Versuchen mit Phaseolus vulgaris vorgenom- 
men. Wie bereits beschrieben, waren diese Versuche so angestellt, daß 
die Einwände von Briaes und SHANTZ keine Geltung haben konnten. 
Dabei wurden folgende Resultate erhalten: 


Tabelle 28. Der Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf die Produktivität 
der Transpiration bei Phaseolus vulgaris. 

















3 Durchschnitt- 
v als Trockensub- sa liche Produk. 
stanz in g Transpiration Rs 
f 11,21 7,43 
197 SEP HER ES e g 100 vH 
Kontrollpflanzen | 12,10 731 | v 
Ohne Begießen bei einer Anfangs- || 5,31 9,08 125 
bodenfeuchtigkeit von 50 vH | 555 9,52 se 
Ohne BegieBen bei einer Anfangs- | 1,17 10,89 | 157 
bodenfeuchtigkeit von 40 vH . 3,25 1231 | x 





Der unter Einhaltung einer Reihe von VorsichtsmaBregeln vorge- 
nommene Versuch ergab also gemäB dem Grade des Wassermangels im 
Boden eine um 25—50 vH erhöhte Produktivität der Transpiration. 
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Dieses erlaubt uns die Schlußfolgerung von TuLAIKOW zu bestätigen, 
daß bei ungenügendem Wassergehalt des Bodens der Wasserverbrauch 
durch die Pflanze produktiver vor sich geht. Wie wir bereits gesehen 
haben, wird die Intensität des Transpirationsprozesses bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit etwa um 30-40 vH vermindert. Da die Produk- 
tivität der Transpiration unter diesen Bedingungen erhöht wird, ergibt 
sich also bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit die sehr interessante, 
aber nicht näher erforschte Erscheinung der Einschränkung der Tran- 
spiration ohne eine ebenso starke Verminderung des Assimilationspro- 
zesses. ë 

Nun wollen wir die Produktivität der Transpiration für den Fall 
betrachten, daB kein der Pflanze zugängliches Wasser im Boden vor- 
handen ist, d.h. im Zustande des Welkens. Es ist beschwerlich, im 
welken Zustande unmittelbare Bestimmungen der Produktivität der 
Transpiration anzustellen, wir müssen daher zur Klärung dieser Frage 
eine Analyse derjenigen physiologischen Prozesse im welken Zustande 
vornehmen, von denen die Größe der Produktivität der Transpiration 
abhängig ist. Zu diesem Zweck wollen wir die Assimilation, die Tran- 
spiration und die Atmung im welken Zustande betrachten. Was die 
CO,-Assimilation betrifft, so findet sie im welken Zustande, aller Wahr- 
scheinlichkeit nach, überhaupt nicht statt. Die Intensität der Atmung 
nimmt nach Irsın (1923c) bei den Mesophyten in welkem Zustande 
sehr stark zu; folglich ist, wie aus den Bestimmungen über den Verlauf 
der Anhäufung der Trockensubstanz beim Weizen ersichtlich (1923b), 
während der Dürreperioden anstatt Anhäufung von Trockensubstanz 
ein Verlust derselben zu beobachten. Trotz bedeutender Einschränkung 
der Transpiration im welken Zustande, geht die Wasserabgabe der 
Pflanze doch auch in diesem Zustande vor sich. So kommen wir zu 
dem Schluß, daß falls kein der Pflanze zugängliches Wasser im Boden 
vorhanden ist, diese nicht nur keine Trockensubstanz ansammelt, son- 
dern im Gegenteil bei andauerndem, wenn auch nachlassendem Wasser- 
verbrauch noch energisch verbraucht. Hieraus folgt, daß das Welken 
die Produktivität der Transpiration vermindern muß, hauptsächlich 
auf Kosten der abnehmenden Trockensubstanz. Aus diesem Grunde 
haben wir in den Fällen, wo in unseren Versuchen die Sonnenblume 
sehr oft, z. B. alle 2 Tage, welkte, wie es z. B. in der 4. Serie der Fall 
war, eine Verminderung der Produktivität der Transpiration von 
120 vH auf 113 vH beobachtet (Tab. 25). Wird die Kultur bei einer 
Bodenfeuchtigkeit vorgenommen, die dem Koeffizienten des Welkens 
nahe ist, und bei der die Pflanze oft dem Welken unterworfen wird, so 
kann sich ebenso statt Erhöhung der Produktivität der Transpiration 
eine Erniedrigung derselben einstellen. Schon HELLRIEGEL hat im 
Jahre 1870 (nach Bria@s und Suantz 1913) festgestellt, daß der Tran- 

Planta Bd. 3. 30 
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spirationskoeffizient bei sehr starker Erniedrigung der Bodenfeuchtigkeit 
vergrößert wird. Diese Erscheinung tritt ausgeprägter in den Ergebnissen 
der Versuchsstationen des südwestlichen Teiles der U.S. 8. R. zutage. 
So ist z. B. aus den Angaben der Versuchsstation Besentschouk (nach 
Tuzaıkow 1924) zu ersehen, daß die Produktivität der Transpiration 
vermindert wird, wenn die Kultur der Pflanzen bei einer Bodenfeuchtig- 
keit von 15—20 vH der gesamten Wasserkapazität, d.h. bei einer 
den Koeffizienten des Welkens etwas übersteigenden Bodenfeuchtigkeit, 
vorgenommen wird. Ich bin geneigt, diese Erscheinung dadurch zu 
erklären, daß die Pflanzen während der Tagesstunden, infolge von 
stärkerer Spannung der meteorologischen Faktoren, welkten. Wegen 
Zufuhr zu kleiner Wassermengen waren die Pflanzen unter diesen 
Bedingungen nicht imstande, den während des Welkens erlittenen 
Trockensubstanzverlust in den Perioden mit wiederhergestellter Turges- 
zenz wieder auszugleichen. 

Es bleibt nur noch zu erörtern, wie sich die Produktivität der Tran- 
spiration unter günstigen Bedingungen der Bodenfeuchtigkeit bei den- 
jenigen Pflanzen gestaltet, die sich bei ungenügender Wasserversorgung 
entwickelt haben. Leider hatte ich bei Anstellung meiner Versuche 
die Möglichkeit einer Bestimmung der Produktivität der Transpiration 
unter diesen Bedingungen außer acht gelassen. In der Literatur habe 
ich derartige Bestimmungen nur bei WoLrr (1922) gefunden, welcher 
den Einfluß zeitweilig herabgesetzter Bodenfeuchtigkeit auf den Hafer 
untersucht hat. Bei einer Gruppe von Pflanzen hatte er in der Periode 
der Bestockung die Bodenfeuchtigkeit auf 25 vH der gesamten Wasser- 
kapazität erniedrigt, die Pflanzen bei derselben eine Woche lang ge- 
halten und sie nachher wieder mit genügend Bodenfeuchtigkeit ver- 
sorgt. Ein gleicher Versuch WoLrrs beschränkte sich auf die Periode 
der Ährenbildung. Seine Bestimmungen zeigen, daß Pflanzen, welche 
früher oder später der Dürre unterworfen waren, in der darauffolgenden 
Zeit einen größeren Transpirationskoeffizienten aufwiesen als die Kon- 
trollpflanzen, d. h. sie verbrauchten das Wasser weniger produktiv. 

Zur Klärung dieser Frage können auch folgende indirekte Belege 
beitragen: Bekanntlich unterscheiden sich bei einer und derselben 
Pflanze die oben von den unten inserierten Blättern durch xeromorphe 
Struktur, stärkere Transpiration und Assimilation und durch größere 
Dürrercsistenz, d.h. sie besitzen dieselben Eigenschaften, welche ich 
bei periodisch gewelkten Pflanzen gefunden habe. Eine Analogie ist 
hier um so eher möglich, als alle diese Eigenschaften der Pflanzen, im 
einen wie auch im anderen Fall, durch die gleichen Ursachen hervor- 
gerufen worden sind, nämlich ungenügende Wasserversorgung während 
der Entwicklung. Daher war die Bestimmung der Produktivität der 
Transpiration der oberen Blätter im Vergleich zu denjenigen der unteren 
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Blatter für mich von besonderem Interesse. Solche Bestimmungen 
mußten in erster Reihe ein klares Bild darüber geben, wie sich das Ver- 
hältnis zwischen der Intensität der Assimilation und derjenigen der 
Transpiration solcher Blätter gestaltet, die sich bei ungenügender Wasser- 
versorgung entwickelt haben und xeromorphe Struktur aufweisen. 
Welcher von diesen beiden Prozessen nimmt bei den Pflanzen in stär- 
kerem Maße zu? Einige Hinweise darauf können durch die Bestimmung 
der Produktivität der Transpiration solcher Blätter erhalten werden. 
Es erschien mir möglich, an solche Bestimmungen durch die Fest- 
stellung der Produktivität der Transpiration in verschiedenem Alter 
der Pflanze herantreten zu können. Es kann angenommen werden, 
daß die Intensität der Transpiration und des Assimilationsprozesses in 
den ersten Entwicklungsperioden der Pflanzen durch die unteren 
Blätter bedingt wird, da die oberen Blätter noch nicht vorhanden, oder 
nur schwach entwickelt sind; dagegen wird die Intensität der Assimila- 
tion und der Transpiration der ausgewachsenen Pflanzen hauptsächlich 
durch die Tätigkeit der oberen Blätter bedingt, da die unteren zu 
diesem Zeitpunkt entweder ganz absterben, oder nur noch schwach 
funktionieren. Da sie sehr stark von äußeren Bedingungen abhängig 
ist, ist es erforderlich, bei der Berechnung der Produktivität der Tran- 
spiration der Pflanzen verschiedenen Alters die Unterschiede in den 
meteorologischen Bedingungen zu berücksichtigen und entsprechende 
Korrekturen für die Perioden vorzunehmen, während welcher die Pflanze 
diese oder jene Phase ihrer Entwicklung durchgemacht hat. Zu diesem 
Zweck habe ich die oben angeführte Phytometermethode angewandt. 


Tabelle 29. Einfluß des Alters der Sonnenblume auf die Produktivität 
der Transpiration. 























= Phytometer im -Alter von ‘ 
Kontrollpflanzen Einfluß d. Alte: 
2 20-35 Tagen der Due ps 
> : . Produktivitat 
= & 34 la. Susaitabeation 
33% 33% | (im Vergleich z. 
Versuchsdatum Alter eos = csrmes 3 £a Versuchsdatum 3 À À = Fc bis 
233 233 
Kan À À 2 | Absol. | vH 
3. VI.—18. VL 20—35 Tage 3,78 | 3. VI.—18. VI. | 3,78 — |100 
18. VI.—3. VIL. | 35—50 „ 4,87 | 18. VL—3. VIL | 4,74 |+0,13| 103,4 
50—65 „ Bildung 
3. VIL—18. VIL. | des Aiiitsieliänkenn | 3,85 |3. VIL—18.VIL| 3,27 |+0,58| 115,3 
18. VIL—2. vrrr. || 65—80 Tage, Zeit 3,19 |18. VIL.—2. VIIL| 3,22 |—0,03/ 99,2 
| der Blüte 














Die Vegetationsperiode der Sonnenblume ist also in 15-tägige Perioden 
eingeteilt, und fiir jede Periode sind die Mengen des Wassers und der 
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angehäuften Trockensubstanz bestimmt worden, auBerdem wurden 
diese Größen auch bei den 20—35-tägigen Sonnenblumenphytometern 
bestimmt, die sich unter denselben Bedingungen in den gleichen 15-tägigen 
Perioden entwickelt hatten. Dadurch wird die Méglichkeit erhalten, 
verschiedene Altersstufen der Pflanze mit der Altersstufe von 20 bis 
35 Tagen zu vergleichen. Wie aus der letzten Rubrik der Tabelle 
ersichtlich, steigt die Produktivität der Transpiration mit fortschrei- 
tender Entwicklung der Pflanze bis auf 115 vH und sinkt während der 
Blütezeit auf 99 vH. Diese Verminderung geht dadurch vor sich, daß 
zum Schluß der Blütezeit die photosynthetische Tätigkeit der Blätter 
merklich vermindert wird, während die Verminderung der Transpiration 
in bedeutend schwächerem Maße erfolgt. Diese Erscheinung tritt, wie 
bereits erwähnt, besonders deutlich in der darauffolgenden Entwick- 
lungsperiode zutage, wenn die Energie der Photosynthese so stark 
nachläßt, daß durch dieselbe der durch die Atmung verursachte Verlust 
an Trockensubstanz nicht mehr gedeckt werden kann und die Pflanze 
auf Kosten der angehäuften Trockensubstanz zu leben anfängt, während 
ihr Wasserverbrauch noch ein bedeutender ist. Wird in Anbetracht 
des Gesagten die Blüteperiode von der Betrachtung ausgeschlossen, so 
kann angenommen werden, daß die Produktivität der Transpiration 
der vollständig entwickelten Sonnenblume etwas höher ist. 

Bei einer Nachprüfung dieses Ergebnisses am Buchweizen habe ich 
die folgenden durchschnittlichen Werte erhalten (Tab. 30). 


Tabelle 30. Einfluß des Alters auf die Produktivität der Transpiration 
beim Buchweizen. 
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Phytometer im 
Kontrollpflanzen Alter von Einfluß des Alters der Pflanze 
15—35 Tagen | auf die Produktivität der Tran- 





spiration (im Vergleich zu dem 











Produktivität d. | Produktivitat d. Alter von 15—35 Tagen) 
Alter und Entwicklungs- Transpiration | Transpiration 
stadium fiir 20-tägige für dieselben | Er. pr, 
Perioden 20 Tage Absol. | relativ 
15—35 Tage . . . . . 5,24 5,24 _ 100 vH 
35—55 ,, Blütezeit. 3,36 2,90 +0,46 1253 „ 
55—75 „ Blüte und 
Samenreife. . . . . 2,21 (?) 3,83 — 1,62 (?) 57,71 ,,(?) 





Beim Buchweizen ist also nichts anderes festgestellt worden als was 
schon aus den Versuchen mit der Sonnenblume bekannt ist. In der 
2. Periode war die Produktivität der Transpiration merklich höher, in 
der 3. Periode ist sie schroff vermindert worden, infolge Absterbens 
eines beträchtlichen Teiles der Blätter und der hiermit verbundenen 
starken Verminderung der Photosynthese. Außerdem waren die Pflanzen 
in diesem Alter, wie bereits erwähnt, durch Sperlinge beschädigt worden. 
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Zu meinem Bedauern ist es mir nicht gelungen, in der Literatur Angaben 
über den Einfluß des Alters der Pflanzen auf die Produktivität der 
Transpiration zu finden. Die in der zusammenfassenden Arbeit von 
Brices und SHANTZ (1913) angeführten Befunde einiger Forscher sind 
ohne eine Korrektur auf die Verschiedenheit der meteorologischen Be- 
dingungen erhalten worden und verdienen daher wenig Berücksichtigung. 
Dasselbe gilt von den Mitteilungen der russischen Forscher Lok 073 (1904) 
und Worrr (1922) über diese Frage. Es ist aber auch auf Grund meiner 
Ergebnisse anzunehmen, daß mit zunehmendem Alter der Pflanzen die 
Produktivität der Transpiration jedenfalls nicht geringer wird als bei 
jungen Pflanzen. Das berechtigt zu der Annahme, daß bei den oberen 
Blättern, verglichen mit den unteren, gleichzeitig mit der starken Steige- 
rung der Intensität der Transpiration eine gleich starke Steigerung des 
Assimilationsprozesses vor sich geht. In Analogie hiermit können wir an- 
nehmen, daß diejenigen Pflanzen, welche sich bei ungenügender Boden- 
feuchtigkeit entwickelt haben, bei normalem Wassergehalt des Bodens 
das Wasser nicht weniger produktiv verbrauchen werden als die Kontroll- 
pflanzen, d.h. daß sie zugleich mit erhöhter Intensität der Transpiration 
auch verstärkte Intensität der CO,-Assimilation aufweisen werden. 
Dieses Ergebnis widerspricht demjenigen von WoLrF; daher sind weitere 
Untersuchungen in dieser Hinsicht erforderlich. Eine beträchtliche 
Anzahl von Versuchen zur Klärung dieser Frage ist von mir schon aus- 
geführt worden, da jedoch ihre Bearbeitung noch nicht ganz beendet 
ist, unterlasse ich es, sie hier anzuführen. Die Zusammenfassung der 
Ergebnisse der Untersuchungen über den Einfluß der periodischen 
Bodendürre auf die Produktivität der Transpiration zeigt uns, daß die 
Produktivität der Transpiration bei herrschender Dürre verschieden- 
artig sein kann, je nach der Dauer und der Intensität des Welkens der 
Pflanze. Das Welken der Pflanzen ist als ein auf die Produktivität 
der Transpiration negativ einwirkender Faktor anzusehen. Die schäd- 
liche Wirkung des Welkens wird jedoch durch die Tätigkeit der Pflanze 
bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit ausgeglichen, wenn sie das Wasser 
sehr produktiv verbraucht. Wird das Welken nicht zu oft wiederholt 
und dauert es nicht zu lange an, so wird die Produktivität der Tran- 
spiration während der Dürre nicht nur nicht verringert, sondern sogar 
etwas erhöht, wie es auch in meinen Versuchen mit periodischem Welken 
hervortrat. 


VII. Einfluß des Welkens und ungenügender Bodenfeuchtigkeit 
auf die Anhäufung der Trockensubstanz. 

Nachdem wir die anatomisch-physiologischen Besonderheiten der- 

jenigen Pflanzen betrachtet haben, welche sich bei ungenügender 

Bodenfeuchtigkeit entwickelt hatten, wollen wir auf den Verlauf der 
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Anhäufung von Trockensubstanz unter den Bedingungen der Dürre 
näher eingehen. Zu diesem Zweck wollen wir den Verlauf der An- 
häufung von Trockensubstanz bei den periodisch gewelkten Pflanzen 
feststellen. 

Zur Feststellung des gesamten Einflusses des Welkens und der ungenügen- 
den Bodenfeuchtigkeit hierauf wurden die Versuchspflanzen nach einer verschie- 


denen Anzahl von Welkungen geerntet; gleichzeitig wurden auch die entsprechen- 
den Kontrollpflanzen geerntet. Es wurde die Trockensubstanz der ganzen Pflanze, 


das Wurzelsystem eingeschlossen, bestimmt. Die geernteten und in kleine Teile 
zerschnittenen Pflanzen wurden, um eine Verminderung der Trockensubstanz 
durch Atmung zu vermeiden, im Trockenschrank rasch abgetötet und alsdann 
bis zur Lufttrockne getrocknet. Nach Feststellung des Lufttrockengewichtes 
wurden von den gut zerkleinerten Blättern, Stengeln, Wurzeln und Blüten- 
ständen einzelne Durchschnittsproben von je 2—3 g entnommen, welche zur 
Bestimmung des hygroskopischen Wassers in der lufttrockenen Masse verwandt 
wurden. Auf Grund der so erhaltenen Daten wurde alsdann die Anhäufung der 
Trockensubstanz in den Blättern, Stengeln, Wurzeln, Blütenständen usw. 
bestimmt. Die gesamte Trockensubstanz wurde durch Summierung der Trocken- 
substanz der einzelnen Pfianzenorgane erhalten. Zuerst führen wir das für die 
Versuchs- und Kontrollpflanzen erhaltene durchschnittliche Gesamttrocken- 
gewicht an. Die Schwankungen in dem Gehalt an Trockensubstanz für einzelne 
Pflanzen sind aus Tab, 23 ersichtlich, in der für jedes Gefäß das Gewicht der 
Trockensubstanz angegeben ist, nach Abzug des Gewichtes der Trockensubstanz 
für die ersten 20 Tage bei der Sonnenblume und für die ersten 15 Tage beim 
Buchweizen. (Die Zahlen in Tab. 23 sind daher etwas niedriger als in Tab. 31.) 


Was zunächst die Sonnenblume betrifft, so machten in der 1. Ver- 
suchsserie (Tab. 31) die Versuchspflanzen ein schwaches Welken durch, 
welches durch eine Verminderung der angehäuften Trockensubstanz, im 
Durchschnitt um 19 vH, gegenüber derjenigen der Kontrollpflanzen zum 
Ausdruck kam. Es ist mir nicht gelungen, in dieser Serie das Welken 
bis zu dem in allen Versuchen angestrebten Grad zu bringen und zwar 
deshalb, weil die Pflanze in der kurzen Zeit nicht alles ihr zugängliche 
Wasser zu verbrauchen vermocht hatte. ,,Andauerndes‘‘ Welken trat 
eigentlich nur in der 2. Serie ein. In dieser Serie betrug die Anhäufung 
der Trockensubstanz bei den Versuchspflanzen, welche dreimal gewelkt 
hatten, 49 vH von der Ernte der Kontrollpflanzen. Bei dem darauf- 
folgenden dreimaligen Welken war weiter keine Verminderung der 
Trockensubstanz zu beobachten, und die relative Trockensubstanz- 
anhäufung war nach drei weiteren Welkungen fast dieselbe, etwa 49 vH. 
Bei weiteren Welkungen war bei den Versuchspflanzen eher eine Zu- 
nahme der relativen Trockensubstanzanhäufung zu beobachten, insofern 
dieselbe, obgleich das Welken in dieser Periode noch häufiger vor sich 
ging, auf 53 vH stieg. 

Die Anhäufung der Trockensubstanz bei der Sonnenblume, unter 
dem Einfluß intensiven, aber nicht zu lange andauernden Welkens ist 
also zweimal niedriger als bei Pflanzen, welche während ihrer ganzen 
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Entwicklungsperiode genügend mit Wasser versorgt waren. Eine solche 
Verminderung der Trockensubstanz kann jedoch, besonders bei den 
Pflanzen, welche während ihrer Vegetationsperiode 16-mal welkten, nicht 
als allzu groB angesehen werden. Dieselbe Sonnenblume kann jedoch, 
wenn sie die ganze Zeit bei geringer Bodenfeuchtigkeit gezogen worden 
ist, eine bedeutend geringere Trockensubstanz ergeben. So betrug z. B. 
nach Frey (1923) das Trockengewicht einer bei 30 vH der gesamten 
Wasserkapazität gezogenen Sonnenblume nur 1,06 g, während das 
Trockengewicht bei den Kontrollpflanzen (bei 70 vH der gesamten 
Wasserkapazität) 23,6 g betrug, d.h. das Trockengewicht war 23-mal 
niedriger, während es in unserem Versuch nur zweimal geringer war. 
Das gleiche Bild ergibt sich für den Buchweizen; 
auch hier war die Trockensubstanz durch das Wel- 
ken um 50—58 vH geringer als bei den Kontroll- 
pflanzen. Wir sehen also deutlich, daß nicht zu lange 
andauerndes, wenn auch wiederholtes, periodisches 
Welken (bei der Sonnenblume 16-mal, beim Buch- 
weizen bis zu 7-mal) für die Pflanzen nicht gefahr- 
bringend ist. Es kann sogar behauptet werden, daß 
die Pflanzen durch das Welken ihre Leistungsfähigkeit 
nicht einbüßen, und nach mehrmaligem Welken doch 
noch fähig sind, leidlich gute Ernten zugeben. Abb.1 
zeigt die Entwicklung einer mehrmalig gewelkten 
Sonnenblume im Vergleich zu der Kontrollpflanze. 

Wenn wir auf Grund der erhaltenen Zahlen den 
- Verlauf der Anhäufung von Trockensubstanz wäh- 
pflanzen, ---- periodisch Tend der ganzen Vegetationsperiode der Versuchs- 
gewelkte Pflanzen. Ab- wie auch der Kontrollpflanzen in Kurven dar- 
gerechnet vom Einsäen; stellen, so haben, wie aus Abb. 5 für die Sonnen- 
Ordinate = Anhäufung Fume zu ersehen ist, beide Kurven den gleichen 
Verlauf. 

Geht eine bedeutende Zunahme an Trockensubstanz bei den Kontroll- 
pflanzen vor sich, so geschieht solches in gleichem Maße auch bei den 
Versuchspflanzen; tritt bei den Kontrollpflanzen ein Stillstand in der 
Zunahme der Trockensubstanz ein, oder nimmt diese ab, so wird 
ein entsprechender Stillstand, bzw. Abnahme von Trockensubstanz auch 
bei den gewelkten Pflanzen beobachtet. Diese im wesentlichen gleichen 
Kurven des Verlaufes der Anhäufung von Trockensubstanz während 
der ganzen Vegetationsperiode der Pflanzen zeigen, daß die periodisch 
gewelkten Pflanzen, obgleich durch das Welken ihre Leistungsfähigkeit 
beeinträchtigt wurde, in ihrer Entwicklung doch mit den Kontroll- 
pflanzen gleichen Schritt hielten. Dies wird auch durch unsere phäno- 
logischen Beobachtungen bestätigt, nach welchen periodisch gewelkte 
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Pflanzen gleichzeitig mit den Kontrollpflanzen die gleichen Entwick- 
lungsstadien durchmachten. Auch die Reife trat bei beiderlei Pflanzen 
zur gleichen Zeit ein. 

Um den Einfluß der verschiedenen Anzahl der vorgenommenen 
Welkungen auf die Anhäufung der Trockensubstanz festzustellen, wollen 
wir auf Grund der erhaltenen Zahlen den durchschnittlichen täglichen 
Zuwachs an Trockensubstanz in Prozenten nach der Formel von BLACK- 
MAN (1895) berechnen. Diese lautet bekanntlich: W, = Wo er,, wobei 
W, das anfängliche Trockengewicht der Pflanze, W, das endgültige 
Trockengewicht der Pflanze, r den Zuwachs der Trockensubstanz, 
t den Zeitraum dieses Zuwachses, e die Basis der natürlichen Logarith- 
men bedeuten. Ich habe diese Formel in einer etwas anderen, für die 


Berechnung bequemeren Form angewandt: log 1.9, = rt und r 
in vH ausgedrückt. Auf diesem Wege wurden folgende Werte erhalten 
(Tab. 32). 


Tabelle 32. Einfluß periodischen Welkens auf den durchschnittlichen Prozent- 
satz des täglichen Zuwachses an Trockensubstanz bei der Sonnenblume (nach 
der Formel von BLACKMAN). 


























Anzahl der period. | Durchschnittl. 

Ver- | Alter und Entwicklungs- Welkungen | Prosentents des} D. 

suchs- | stadium in der angegebenen Pflanzen sa peche an selbe 
i n der 
serie Serie des Versuchs Gesamt- u u 4 in vH 
anzahl Serie stanz 

Kontrollpfl. — — 23,87 100 

I 1290-85 Tage . . . . . | Versuchspfl. |Ischwach.| 1 22,50 94 
I |35—50 Tage, bis zum Be- (| Kontrollpfl. = — 14,67 100 

ginn der Bildung der 

Blütenstände Versuchspfl. 3 3 11,33 77 

III | 50—65 Tage, Periode der Kontrollpfl. — — 7,06 100 
Bildung d. Blütenkorbes || Versuchspfl. 6 3 6,97 99 

IV |65—80 Tage, Zeit der (| Kontrollpfl. = — 2,97 100 
Blüte || Versuchspfl. 13 7 3,55 120 

V |80—95 Tage, Periode der || Kontrollpfl. — _ — 0,55 _ 

Samenbildung {| Versuchspfl. 16 3 — 1,63 _ 





Aus den in der Tabelle angeführten Zahlen ist das Verhalten der 
mehrmalig gewelkten Sonnenblume zu den darauffolgenden Welkungen 
zu ersehen. Die Resultate der 1. Serie der Versuche zeigen, daß ein 
schwaches Welken den Prozentsatz des täglichen Zuwachses an Trocken- 
substanz nur unbedeutend, im ganzen um 6 vH, erniedrigte. In der 
2.Serie wurden die Pflanzen dreimaligem ,,andauerndem“ Welken 
unterworfen; infolgedessen war der tägliche Zuwachs der Trockensub- 
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stanz im Verhältnis zu den Kontrollpflanzen auf 23 vH vermindert. 
Nachdem die Pflanzen dieses Welken überstanden hatten, erwiesen sie 
sich gegen das darauffolgende, andauernde Welken als unempfindlich. 
In der 3. Serie wurden drei Welkungen in je 5 Tagen vorgenommen, 
jedoch war der Prozentsatz des täglichen Zuwachses bei den gewelkten 
Pflanzen der gleiche wie bei den entsprechenden Kontrollpflanzen. Die 
Pflanzen in der folgenden 4. Serie welkten noch häufiger, alle 2 Tage, 
und ergaben dessenungeachtet einen héheren Prozentsatz des täglichen 
Zuwachses an Trockensubstanz als die Kontrollpflanzen. In der 5. Serie 
war gar kein Zuwachs an Trockensubstanz zu verzeichnen, sondern ein 
Verlust durch den Atmungsprozeß. Ist der Prozentsatz des täglichen 
Verlustes der Trockensubstanz bei den Kontrollpflanzen nur ein ver- 
schwindend kleiner, 0,05 vH, so zeigen die Versuchspflanzen in dieser 
Periode wegen der drei erfolgten Welkungen einen bedeutend höheren 
entsprechenden Wert: 1,63 vH. Zufolge Verminderung der photosyn- 
thetischen Energie in diesem Alter hatten die Versuchspflanzen keine 
Möglichkeit mehr, durch erhöhte Assimilation zu Zeiten genügender 
Bodenfeuchtigkeit die während des Welkens erfolgten Verluste an 
Trockensubstanz wieder auszugleichen. 

Wenden wir uns nun den entsprechenden Befunden für den Buch- 
weizen zu (Tab. 33). 
Tabelle 33. Einfluß des periodischen Welkens auf den durchschnittlichen 


Prozentsatz des täglichen Zuwachses an Trockensubstanz bei Buchweizen (nach 
der Formel von BLACKMAN). 



































Anzahl der | Durchschnittl. 
od. Welk. | Prozentsatz des 
Je | at and Hoivitinseann | pans | 2" l'en zur | Di 
serie am Tage der Ernte der Pflanze if ‚| in der | wachses der |; ,x 
gen. Trockensub- 
anzahl Serie stanz 
I | 15—35 Tage, Beginn der (| Kontrollpfl. | — _ 17,52 100 
Bliite Versuchspfl.| 1 1 16,88 96 
II | 35—55 Tage, Anfang der {| Kontrollpfl.| — _ 6,69 100 
Samenbildung Versuchspfl. | 3 3 3,71 55 
IT | 55—75 Tage, Abschluß der Kontrollpfl | — _ 3,68 (?) | 100 
Blüte Versuchspfl. 7 4 2,21 (9) 60(?) 





Durch 1 schwaches Welken in der 1. Serie der Versuche wurde der 
Prozentsatz des Zuwachses an Trockensubstanz, ebenso wie bei der 
Sonnenblume, um 6 vH erniedrigt. Dreimaliges ‚‚andauerndes‘‘ Welken 
in der 2. Serie erniedrigte den Prozentsatz des Zuwachses an Trocken- 
substanz sehr stark, welcher unter diesen Bedingungen nur 55 vH des- 
jenigen der Kontrollpflanzen betrug. Obgleich in der 3. Serie die Ver- 
suchspflanzen häufiger welkten, alle 4 Tage, war der Prozentsatz des 
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täglichen Zuwachses nicht erniedrigt, sondern zeigte sogar im Vergleich 
zur 2. Serie die Tendenz, sich zu vergrößern und betrug 60 vH der 
entsprechenden Größe der Kontrollpflanzen. 

Die erhaltenen Ergebnisse berechtigen zu folgenden Schlußfolge- 
rungen: Einen schädlichen Einfluß auf die Pflanze üben nur die ersten 
Welkungen aus, geringere Ernteerträge bei weiteren Welkungen werden 
durch die geringeren Mengen der Anfangstrockensubstanz bedingt. Ich 
bin also zu entgegengesetzten Resultaten gekommen, als ich erwartet 
hatte, da ich von der Voraussetzung ausgegangen war, daß nach mehr- 
maligem Welken die schädlichen Folgen desselben, wie z.B. das Ab- 
sterben der Spaltöffnungen, der Blattoberfläche, der Wurzelhaare usw. 
verstärkt sein müßten. Es zeigte sich daher, daß die Pflanze nach einigen 
Welkungen bedeutend widerstandsfähiger gegen dieselben wird, und daß 
etwa zehn weitere aufeinanderfolgende Welkungen, wie sonderbar es 
auch erscheinen mag, den Zustand der Pflanze nicht mehr verschlechtern. 
Die Pflanzen können also allmählich gleichsam an die Dürre gewöhnt 
werden. Wodurch kann dieses erklärt werden? Die bedeutende Ver- 
minderung des täglichen Zuwachses an Trockensubstanz in der 2. Serie 
kann vor allem nicht dadurch erklärt werden, daß die Sonnenblume in 
diesem Entwicklungsstadium (bis zum Beginn der Blütenstandsbildung) 
am empfindlichsten gegen die Dürre ist. Nach R. G. SALENSKY (1922) 
ist in bezug auf die Dürre für die Sonnenblume die kritische Periode 
diejenige vom Beginn der Bildung der Blütenstände bis zur vollen 
Blüte. In meinen Versuchen haben also die gewelkten Sonnenblumen 
ihre Dürreresistenz in der für sie kritischen Periode gezeigt. In meinen 
hier nicht angeführten Versuchen des Jahres 1925 habe ich die Sonnen- 
blume bei normaler Bodenfeuchtigkeit gezogen und sie nachher in 
verschiedenen Entwicklungsstadien ,,andauerndem‘‘ Welken unter- 
worfen. In allen Fällen wurde ein stark ausgeprägter schädlicher Ein- 
fluß des Welkens auf die bei genügender Wasserversorgung gezogene 
Pflanze beobachtet. Äußerlich kam das durch das Absterben der unteren 
Blätter zum Vorschein. Wie wir weiter unten sehen werden, war dieses 
nie der Fall bei Pflanzen, die sich bei ungenügender Wasserversorgung 
entwickelt hatten. Deshalb glaube ich, daß wir es hier mit der Er- 
scheinung des sogenannten „Abhärtens‘ zu tun haben, d. h. mit der 
unter dem Einfluß äußerer Faktoren stehenden Erscheinung der 
Steigerung der Dürreresistenz der Pflanzen. Diese Erscheinung hat 
PRINGSHEIM (1906) an Keimpflänzchen von Cucurbita Pepo beobachtet. 
Die jungen Pflänzchen, die selten begossen wurden und daher nur lang- 
sames Wachstum und kleine Zellengröße zeigten, waren nach seinen 
Angaben imstande, die Dürre sehr lange Zeit zu vertragen. Dagegen 
welkten ebensolche, in feuchtem Boden und in feuchter Luft (unter 
einer Glasglocke) gezogene Pflänzchen einige Minuten nach dem Ent- 
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fernen der Glasglocke und gingen, wenn sie nicht bald darauf wieder 
zugedeckt wurden, ein. Bedeutend zahlreicher sind die Angaben über 
das Abhärten der Pflanzen gegen niedrige Temperatur. Es war schon 
lange bekannt (GöPrERT, MüLLER-THURGAU, Areır, REIN und An- 
dere, zitiert nach Maxımow 1913), daß die Widerstandsfähigkeit der 
Pflanzen gegen Kälte dadurch bedeutend erhöht werden kann, daß sie 
niedriger Temperatur ausgesetzt werden. Eingehendere Untersuchungen 
dieser Erscheinung sind in den Arbeiten von Harvey (1918) und Rosa 
(1921) zu finden, durch welche die Beobachtungen obengenannter 
Forscher vollkommen bestätigt werden. Die bei niedrigerer Temperatur 
gezogenen oder auf diese oder jene Weise zu Wasserabgabe veranlaßten 
Pflanzen erwiesen sich als kälteresistenter und gingen erst bei einer um 
einige Grade niedrigeren Temperatur ein als die Kontrollpflanzen. 
Newron (1924) hat gezeigt, daß die kälteresistenten Sorten von Winter- 
weizen sich nur dann als solche erweisen, wenn sie den Prozeß der Ab- 
härtung durchgemacht haben. Werden sie aber in einem geheizten 
Gewächshause gezogen und dann dem Frost ausgesetzt, so gehen sie 
ebenso ein wie nicht kälteresistente Sorten. Der Prozeß der Abhärtung 
spielt also in der Erscheinung der Kälteresistenz der Pflanzen eine große 
Rolle. Nach den Angaben der erwähnten Forscher besteht die Abhärtung 
aus einer Reihe von Veränderungen im Zelleninnern, die einerseits eine 
Erhöhung der Wasserrückhaltungskraft der Zellen herbeiführen, an- 
derseits aber die Widerstandsfähigkeit des Protoplasmas gegen Wasser- 
abgabe verstärken. Diese Resistenz der abgehärteten Pflanzen wird 
durch den Abbau komplizierter Proteinstoffe zu einfacheren Verbin- 
dungen, die nicht mehr so leicht koagulieren, hervorgerufen, zum Teil 
auch durch die Anhäufung von Schutzstoffen, z. B. des Zuckers in den 
Zellen. Harvey (1918) hat gefunden, daß beim Gefrieren des PreBsaftes 
der Kohlblätter, welcher während 2 Stunden bei — 4° vorgenommen 
wurde, bei den nicht abgehärteten Pflanzen 31,2 vH des Proteins in 
Prozenten von der gesamten Stickstoffmenge (welche als Protein an- 
genommen wird) koagulierte, bei den abgehärteten Pflanzen aber nur 
9,4vH. Fast; dasselbe Verhältnis wird auch bei der durch bestimmte 
Säuremengen hervorgerufenen Koagulation der Stickstoffverbindungen 
des Preßsaftes dieser oder jener Pflanzen erhalten. 

Derjenige Faktor, durch welchen das Abhärten der Pflanzen hervor- 
gerufen wird, ist die ungenügende Wasserversorgung. Unsere periodisch 
gewelkten Pflanzen waren auch dem Einfluß dieses Faktors unter- 
worfen, daher sind wir berechtigt, das Vorhandensein der obengenannten 

auch bei ihnen anzunehmen, um so mehr, als CHANDLER 
(1913) festgestellt hat, daß langsamem Welken unterworfen gewesene, 
ebenso wie bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gezogene Pflanzen 
kälteresistenter sind, d.h. widerstandsfähiger gegen Entquellung. 
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Bevor wir zur Erérterung der Daten über den EinfluB vielmaligen 
Welkens auf die Entwicklung der Blattoberfläche übergehen, welche 
auch den ProzeB des Abhärtens periodisch gewelkter Pflanzen hervor- 
treten lassen, seien dem Verhältnis der Blattoberfläche zur Trocken- 
substanzmenge der ganzen Pflanze einige Worte gewidmet. Bei der Be- 
rechnung nach der Formel von BLackMAN wird der Zuwachs an Trocken- 
substanz auf die gesamte Trockensubstanzmenge der Pflanze bezogen. 
Da die gesamte Trockensubstanzmenge nicht an dem Zuwachs der 
Trockensubstanz beteiligt ist, so kann ein hoher Prozentsatz des täg- 
lichen Zuwachses durch ein günstiges Verhältnis der Blattoberfläche 
zur gesamten Trockensubstanzmenge der Pflanze zustande kommen. 
Zur Priifung dieser Voraussetzung wollen wir fiir die Versuchs- und 
Kontrollpflanzen nach der Formel von Brices, Kipp, West (1920) 
die sogenannte leaf-area ratio berechnen, die ausdrückt, wieviel Qua- 
dratdezimeter Blattoberfläche auf 100 g Trockensubstanz der Pflanze 


entfallen. Die Formel lautet: rn wobei L, die Blatt- 

1+W3 100 
oberfläche am Anfang, L, dieselbe zum Schluß der Versuchsperiode, 
W, und W, entsprechend dasselbe für die Trockensubstanz, A das 


gesuchte Verhältnis bedeuten (Tab. 34). 


Tabelle 34. Verhältnis der Blattoberfläche zur Trockensubstanz bei periodisch 
gewelkten und Kontrollpflanzen (nach der Formel von Brices, Kipp und 




















West 1920). 
Anzahl Auf 100g 
. Trock b- 
a testa der Welkungen Por. nz ui 
Gesamt- |.in angege- | qdm Blattober- 
anzahl |bener Serie fläche 
Sonnenblume. 
u Kontrollpflanzen os — 241,4 
Versuchspflanzen 3 3 257,4 
III Kontrollpflanzen — u 151,0 
Versuchspflanzen 6 3 172,4 
IV {| Kontrollpflanzen — — 90,2 
|| Versuchspflanzen 13 7 109,6 
vy | Kontrollpflanzen — — 44,3 
\| Versuchspflanzen 16 3 59,4 
Buchweizen. 
u Kontrollpflanzen — _ 229,8 
| Versuchspflanzen 3 3 239,7 
Kontrollpflanzen — — 114,7 
m | Versuchspflanzen | 7 4 170,5 





Für die Sonnenblume und den Buchweisen ist also das Verhältnis 
der Blattoberfläche zur Trockensubstanzmenge der Pflanze in allen 
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Serien bei den periodisch gewelkten Pflanzen günstiger als bei den Kon- 
trollpflanzen, so daB also bei ihnen eine Einheit der Trockensubstanz- 
menge einer bedeutend größeren Blattoberfläche entspricht. Wird für 
jede Serie das genannte Verhältnis für die Kontrollpflanzen mit 100 vH 
angenommen, so erhalten wir für die Versuchspflanzen: für die Sonnen- 
blume der 2. Serie 106,6 vH, der 3. 114,1 vH, der 4. 121,5 vH, 
der 5. 134,1 vH; für den Buchweizen der 2. Serie 104,5.vH, der 3. Serie 
148,6 vH. Für die Versuchspflanzen werden die Zahlen allmählich 
größer, d.h. 100 g Trockensubstanz entsprechen bei Erhöhung der 
Anzahl der Welkungen einer größeren Blattoberfläche. Dieses günstige 
Verhältnis der assimilierenden Blattoberfläche zu der Trockensubstanz- 
menge der Versuchspflanzen, wie auch die hohe Assimilationsfähigkeit 
der Blätter dieser Pflanze sind die Ursachen, welche den hohen täglichen 
Zuwachs an Trockensubstanz sogar unter äußerst ungünstigen Bedin- 


gungen bedingen. 


VIII. Einfluß periodischen Welkens auf die Entwicklung 
einzelner Pflanzenorgane. 


a) Die Blattoberfläche. 

Die Blattoberfläche wurde bei der Ernte der Pflanzen zu den im Versuchs- 
schema angegebenen Zeiten bestimmt. Zu diesem Zweck wurden alle Blätter 
auf lichtempfindlichem Papier abgedruckt, welches mit einer 5proz. Kalium- 
bichromatlösung durchtränkt wurde. Die Fläche der Blattabdrücke wurde auf 
oben angegebene Art mittels Planimeters und Wägens der ausgeschnittenen 
Abdrücke bestimmt. Die erhaltenen durchschnittlichen Zahlen sind in Tab, 35 
angeführt. (Die Blattoberfläche ist verdoppelt.) 

In der 1. Serie hatte ein schwaches Welken die Entwicklung der 
Blattoberfläche merklich beeinträchtigt. Infolge von drei ,,andauern- 
den‘‘ Welkungen in der 2. Serie wurde die durchschnittliche Größe der 
Blattoberfläche noch geringer: bei der Sonnenblume betrug sie 54 vH 
derjenigen der Kontrollpflanzen, beim Buchweizen 52 vH. Bei weiterem 
Welken wird die relative Größe der Blattoberfläche der Sonnenblume 
und des Buchweizens dagegen nicht geringer, sondern nimmt ständig 
zu, obgleich das Welken immer häufiger und häufiger vorgenommen 
wurde. Im Endresultat betrug die Blattoberfläche für die 16-mal ge- 
welkte Sonnenblume 78 vH (die Blattoberfläche der Kontrollpflanzen 
ist wie immer mit 100 vH angenommen), für den 7-mal gewelkten Buch- 
weizen sogar 85 vH. Das vielmalige, periodische Welken hatte also 
auch auf die Entwicklung der Blattoberfläche keinen sehr schädigenden 
Einfluß ausgeübt; im äußersten Falle war die Blattoberfläche der Ver- 
suchspflanzen um das Doppelte kleiner als bei den Kontrollpflanzen. 

Wir wollen nun zur Betrachtung der Zunahme der Blattoberfläche bei 
den gewelkten und den Kontrollpflanzen während ihrer Vegetations- 
periode übergehen. Hierzu wollen wir die Formel von Brices, Ki», 
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Tabelle 35. Einfluß des periodischen Welkens auf die Entwicklung der 











Blattoberfläche. 
berfl Anzahl der 
ae Alter und Stadium der Pflanz iin dd ee 
serie mestaies " bei den Ver- 
adm | vH | suchspfianz. 
Sonnenblume. 
MIT Be rm 1086110 I : 
Versuchspfl. | 6,89| 67,4 |) 
u 50 Tage, Beginn der Blüten- Kontrollpfl. | 60,80 |100 || 
standsbildung Versuchspfl. | 32,95 | 54,2 || 3 
III 65 Tage, Ausbildung der Blü- (| Kontrollpfl. | 95,131100 || 
tenstände (| Versuchspfl. | 53,74 | 56,5 |) 6 
a} Kontrollpfl. | 82,14}100 || 
IV 180 Tage, Abschluß der Blüte | Veomohonfl.| s65u| 613 || 12 
¥ 95 Tage, Beginn der Samen- Kontrollpfl. | 23,42 | 100 | 1 
vollreife Versuchspfl. | 18,21 | 77,7 6 
Buchweizen. 
‘ ‘ Kontrollpfl. | 6,92 | 100 
I | 365 Tage, B der Blüte . | 
es Reginn | dur Die | Versuchspfl.| 5,65] 81,6 | ! 
II | 55 Tage, Beginn der Samen- (| Kontrollpfl. | 15,85} 100 | 
bildung Versuchspfl.| 8,33] 52,5 | © 
" Kontrollpfl. | 11,95 | 100 
II | 75 Tage, Abschluß der Blüte ; 
ee RT EN Versuchsptl. | 10,16] 85 | 7 














West (1920) anwenden: Fr = = R;, wobei L, die Blattoberfliche 
zu Beginn, L, zu Ende der Vegetationsperiode, R, die Zunahme der 
Blattoberfläche, von mir in vH ausgedrückt, bedeuten (Tab. 36). 

Die erhaltenen Zahlen der relativen Zunahme der Blattoberfläche 
bei den Versuchs- und Kontrollpflanzen ergeben im allgemeinen dasselbe 
Bild, welches wir bei der Betrachtung über den Verlauf der Auhäufung 
von Trockensubstanz bei den gewelkten Pflanzen erhalten hatten. Auf 
die Entwicklung der Blattoberfläche haben nur die ersten Welkungen 
einen schädlichen Einfluß, die darauffolgenden vielmaligen Welkungen 
wirken jedoch weiter nicht schädigend, d.h. die Pflanze macht bei den 
ersten Welkungen einen Abhärtungsprozeß durch, wodurch sie gegen 
weitere Welkungen unempfindlich wird. So betrug die relative durch- 
schnittliche Zunahme der Blattoberfläche in der 3. Serie für die Sonnen- 
blume: bei den Kontrollpflanzen 142 vH, bei den Versuchspflanzen 
aber 131 vH; in der darauffolgenden Serie, in welcher die Versuchs- 
pflanzen alle 5 Tage welkten, war die relative Zunahme der Blattober- 
fläche fast die gleiche wie bei den Kontrollpflanzen: bei den ersteren 
48 vH, bei den letzteren 44 vH. Bei weiteren, in der 4. Serie vorge- 
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Tabelle 36. Einfluß des periodischen Welkens auf die Zunahme der Blattoberfläche. 



































Anzahl der Durchschnitt- 
Ver- Welkungen liche relative 
suchs- | Alter und Entwicklungsstadium Pflanze rue Be | rh 
[Gesamt-| 4. | für die betr. 

anzahl | sie Serie 

Sonnenblume. 

u 35—50 Tage, Beginn der {| Kontrollpfl. | — — 141,8 

Bildung des Blütenstandes || Versuchspfl. | 3 3 130,8 

II | 50-65 Tage, Bildung des || Kontrollpfl. | — — 44 

Bliitenstandes 1} Versuchspfl.| 6 3 48 

IV | 65-80 Tage, Blütezeit. . [| Kontrollpfl. | — | — | —14,7 

Mir ne: || Versuchspfl.| 13 7 5,0 

R Kontrollpfl. | — — — 111,3 

V | 80—95 Tage, Samenbild P , 

ati ar =v | Versuchspfl.| 16 3 — 102,5 

Buchweizen. 

II | 35—50 Tage, vor Beginn || Kontrollpfl. | — — 78,5 

der Samenbildung 1} Versuclfspfl. | 3 3 38,3 

II 55—75 Tage, bis zum Schluß || Kontrollpfl. | — —_ —28,1 

der Blüte \| Versuchspfl.| 7 4 19,8 





nommenen Welkungen wurde bei den Versuchspflanzen noch eine 
geringe Zunahme der Blattoberfläche beobachtet, welche 5,0 vH betrug, 
während bei den Kontrollpflanzen schon eine Verminderung (15 vH) 
eintrat. Bedeutende Abnahme der Blattoberfläche der Kontrollpflanzen 
im Vergleich zu den Versuchspflanzen ist in der 5. Serie zu beobachten. 
Dabei muß in Betracht gezogen werden, daß die Versuchspflanzen in 
allen diesen Serien sehr oft welkten. Das gleiche sehen wir beim Buch- 
weizen. Die Blattoberfläche der Versuchspflanzen nahm in der 2. Serie 
nach den ersten Welkungen wegen der geringeren Dürreresistenz des 
Buchweizens sehr schnell ab; in der darauffolgenden Serie ergab sich 
ein entgegengesetztes Resultat: bei den Versuchspflanzen war eine 
bedeutende Zunahme der Blattoberfläche zu bemerken (20 vH), wäh- 
rend die Blattoberfläche bei den Kontrollpflanzen abnahm, und zwar 
um 28 vH. Die angeführten Resultate, wie auch meine Beobachtungen, 
zeigen, daß die Blätter der periodisch gewelkten Pflanzen sich durch 
längere Lebensdauer auszeichnen und infolgedessen auch längere Zeit 
arbeiten als die der Kontrollpflanzen ; letztere werden rascher abgenutzt 
und abgeworfen; an ihre Stelle treten neue Blätter. Die Blätter jedoch, 
welche sich bei ungenügender Wasserversorgung entwickelt haben, sind 
bedeutend widerstandsfähiger und daher längere Zeit leistungsfähig. 
Die periodisch gewelkten Pflanzen besitzen folglich eine wertvolle Eigen- 
schaft: sie entwickeln eine geringere Blattoberfläche, welche jedoch 
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ungeachtet der ungünstigen Bedingungen intensiver und längere Zeit 
arbeitet. Dank diesem Umstande sind die Pflanzen imstande, für die 
Blattoberfläche die ihnen zur Verfügung stehende Trockensubstanz 
haushälterisch zu verbrauchen und zu anderen Zwecken zu verwenden. 
Es wird kaum richtig sein, die längere Lebensdauer der gewelkten 
Blätter durch die besonderen Versuchsbedingungen zu erklären, etwa 
dadurch, daß die Kontrollsonnenblumen, welche sich in geringer Boden- 
menge entwickelt hatten, infolge Mangels an Aschensubstanzen einen 
Teil ihrer Blätter verloren, während die Versuchspflanzen ihrer weniger 
üppigen Entwicklung wegen diesen Mangel gar nicht, oder in bedeutend 
schwächerem Grade empfanden. Dagegen spricht folgendes: 1. hatten 
wir beim Füllen der Gefäße den Boden mit vollständiger Nährsalz- 
lösung gedüngt; 2. war beim Buchweizen, der sich bedeutend weniger 
kräftig erttwickelt hatte, dasselbe Verhalten zu beobachten wie bei der 
Sonnenblume. Endlich hat Rırreı (1919) das gleiche in seinen Ver- 
suchen mit Sinapis alba L. beobachtet, einer Pflanze, die sich auch 
nur schwach entwickelt, und welche er in reichem Kompostboden ge- 
zogen hatte. RIPPEL hat eine längere Lebensdauer bei solchen Blättern 
festgestellt, die sich bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit, d.h. bei un- 
genügender Wasserversorgung entwickelt hatten. Unsere Schlußfolge- 
rungen über die längere Lebensdauer gewelkter Blätter scheinen den 
Beobachtungen von MAxIMow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW zu wider- 
sprechen (1924). In ihren Versuchen konnten die unteren Blätter nach 
starkem andauerndem Welken ihre Turgeszenz nicht mehr wiederher- 
stellen und vertrockneten. Ich bin geneigt, dies dadurch zu erklären, 
daß diese Angaben sich auf Pflanzen beziehen, die vor dem Welken 
bei genügendem Wassergehalt des Bodens sich entwickelt hatten. 


b) Das Wurzelsystem. 

Über das Wurzelsystem stehen mir nur einige wenige Angaben zur 
Verfügung, da zur eingehenderen Klärung dieser Frage spezielle Unter- 
suchungen mit spezieller Methode erforderlich sind, wohingegen meine 
Ergebnisse unter den Bedingungen der gebräuchlichen Vegetationsver- 
suche gewonnen worden sind. Vor allem wollen wir unsere Aufmerk- 
samkeit der Entwicklung des Wurzelsystems der gewelkten und der 
Kontrollpflanzen zuwenden, soweit sie nach dem Trockengewicht des 
Wurzelsystems zu beurteilen ist (Tab. 37, S. 470). 

Bei der Sonnenblume beträgt also das Wurzeltrockengewicht der 
periodisch gewelkten Pflanzen 39—53 vH desjenigen der Kontroll- 
pflanzen. Wenn wir in Betracht ziehen, daß die Größe der Blattober- 
fläche in den gleichen Entwicklungsperioden unter dem Einfluß des 
periodischen Welkens 54-78 vH beträgt (mit 100 vH ist die Blatt- 
oberfläche der Kontrollpflanzen angenommen), so ergibt sich, daß durch 

Planta Hd. 3. 31 
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Tabelle 37. Einfluß des periodischen Welkens auf die Entwicklung des 
Wurzelsystems. 
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Trockengewicht des Wurzelsystems 














Ver- Anzahl 
suchs- | Alter und Entwicklungsstadi Kontrollpflanzen Versuchspflanzen |der Wel- 
serie kungen 
in g | in vH in g | in vH 
Sonnenblume. 
I SE. 0: 0,2866 | 100 0,2808 98 1 
II 50 Tage, Beginn der Bildung 
der Bliitenstande . . . | 3,8773 100 2,052 53 3 
II 65 Tage, Ende der Bildung 
der Blütenstände . . . | 9,534 100 4,012 42 6 


IV 80 Tage, Schluß der Blüte | 14,23 100 6,195 43,5| 13 
V 95 Tage, Beginn der Samen- 


vollreife. . . . . . . . 13,75 100 5,32 39 16 
VI |108 Tage, volle Samenreife | 11,65 100 4,87 42 16 
Buchweizen. 
I 35 Tage, Beginn der Blüte| 0,188 100 0,166 88 1 
II | 55 Tage, Beginn der Samen- 
bildung. ....... 0,757 100 0,447 59 3 

















IH 75 Tage, Schluß der Blüte| 1,237 100 0,769 62 





das periodische Welken die Entwicklung des Wurzelsystems bedeutend 
stärker als diejenige der Blattoberfläche beeinträchtigt wird; folglich 
war das Wurzelsystem der Sonnenblume bedeutend empfindlicher gegen 
das periodische Welken als die Blattoberfläche. 

Beim Buchweizen war der Einfluß vielmaligen periodischen Welkens 
auf das Wurzelsystem weniger stark ausgeprägt. Betrug das Gewicht 
des Wurzelsystems für die Sonnenblume in der Mehrzahl der Fälle 
39—44 vH der entsprechenden Größe der Kontrollpflanzen, so schwankte 
das Gewicht des Wurzelsystems für den Buchweizen zwischen 59—62 vH. 
Besonders deutlich ist der Einfluß des Welkens auf die Entwicklung des 
Wurzelsystems aus dem Verhältnis der Blattoberfläche zu der dieselbe 
versorgenden Wurzelmasse zu ersehen. Zu diesem Zweck wurde von uns 
berechnet, wieviel Gramm der Trockensubstanz des Wurzelsystems auf 
1 qdm der Blattoberfläche der Versuchs- sowie der Kontrollpflanzen 
entfallen (Tab. 38). 

Was zuerst die Sonnenblume betrifft, so entwickelten sich in der 
1. Serie, bei einem schwachen Welken, die Versuchspflanzen im Laufe 
eines beträchtlichen Zeitraums bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit. 
Dank diesem Umstande war die auf 1 qdm der Blattoberfläche ent- 
fallende Wurzelsubstanz bei den Versuchspflanzen 1'!/;mal größer als 
bei den Kontrollpflanzen. In den weiteren Serien ist, infolge häufiger 
wiederholten Welkens, als der auf die Entwicklung des Wurzelsystems 
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Tabelle 38. Einfluß des periodischen Welkens auf das Verhältnis der Wurzel- 
substanz zur Blattoberfläche. 


























Menge der auf 1 qdm der Blatt- 
2: oberfläche entfallenden Wurzel- | Anzahl der 
Serie masse period. Wel- 
des Alter und Entwicklungsstadium kungen bei 
Versuches Kontrollpflanz. | Versuchspflanz. | den Ver- 
ing | vH ore T vH suchspflanz. 
Sonnenblume. 
I ID. re, 0,0277] 100 |0,0407| 147 1 
II 50 ,, Beginn der Bildung 
der Blütenstände. . .”. |0,058 100 |0,063 109 3 
III 65 Tage, Ende der Ausbil- 
dung der Blütenstände . |0,100 100 10,075 75 6 
IV 80 Tage, Schluß der Blüte |0,1733| 100 |0,1096| 63 13 
V' 195 „ Beginn der Samen- 
ae... . 0,5860] 100 |0,2961 85 16 
Buchweizen. 
I 35 Tage, Beginn der Blüte |0,0272] 100 |0,0294| 108 1 
II 55 ,, Beginn der Samen- 
eng St oe 0,0477} 100 10,0537| 113 3 
III 75 Tage, Schluß der Blüte |0,1033] 100 0,0757] 73 7 











wirkende Hauptfaktor nicht die ungenügende Bodenfeuchtigkeit, son- 
dern das Welken anzusehen. Daraus ergibt sich, daß die auf eine Einheit 
der Blattoberfläche entfallende Wurzelmasse bei den periodisch ge- 
welkten Pflanzen allmählich geringer wird und in der 4. Serie 63 vH 
der entsprechenden Größe der Kontrollpflanzen erreicht. Die Ent- 
wicklung des Wurzelsystems im Verhältnis zu derjenigen der Blatt- 
oberfläche wird also unter dem Einfluß des Welkens beeinträchtigt, 
und jedes neue Welken ist in dieser Hinsicht nicht ohne Einfluß. Beim 
Buchweizen, der schwächer als die Sonnenblume welkte, ist dieser Ein- 
fluß nicht so deutlich ausgeprägt. Er tritt aber besonders zutage bei 
der Gegenüberstellung der auf das Wurzelsystem wirkenden Boden- 
feuchtigkeit und des Welkens. Im Gegensatz zum Einfluß des Welkens 
ist die relative Entwicklung des Wurzelsystems bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit eine bedeutend bessere. So war nach den Daten von 
RIcHARDSON (1923) die auf eine Einheit des Wurzelgewichts entfallende 
Menge der oberirdischen Pflanzenteile bei ungenügender Bodenfeuchtig- 
keit beim Weizen und der Luzerne zweimal geringer als bei genügendem 
Wassergehalt. Eine relativ bessere Entwicklung des Wurzelsystems bei 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit hat auch Harrıs (1914) in seinen 
Versuchen beobachtet. In dieser Hinsicht sind am interessantesten die 
Angaben von WEAVER (1925), welcher beobachtet hat, daß die saugende 
31* 
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Wurzeloberfläche (die nicht bestimmbare der Wurzelhaare ausgenom- 
men) bei in feuchtem Boden gezogenem Mais um 1,2-mal größer war 
als die Oberfläche der oberirdischen Teile (den Stengel und beide Blatt- 
oberflächen mitgerechnet), während bei in trockenem Boden gezogenem 
Mais die Oberfläche der Wurzeln um 2,2-mal größer war als diejenige 
der oberirdischen Teile. In unseren Versuchen mit ungenügender Boden- 
feuchtigkeit hatte der in trockenem Boden gezogene Phaseolus vul- 
garis auf eine Einheit der Blattoberfläche eine um 23 vH größere 
Wurzelmasse als die Kontrollpflanzen. Daraus geht deutlich hervor, 
daß die relative Entwicklung des Wurzelsystems bei ungenügender 
Bodenfeuchtigkeit eine bedeutend bessere ist als bei den Kontroll- 
pflanzen, und deshalb muß die geringere Entwicklung des Wurzel- 
systems gewelkter Pflanzen (im Vergleich zu den Kontrollpflanzen) 
ganz auf den Einfluß des Welkens zurückgeführt werden. Das Welken 
hat nicht nur den in entgegengesetzter rei wirkenden Einfluß 
ungenügender Bodenfeuchtigkeit aufgehoben, sondern auch erheblich 
hemmend gewirkt. Meines Erachtens ist es erforderlich, dem Einfluß 
des Welkens auf das Wurzelsystem besondere Aufmerksamkeit zu wid- 
men, besonders wenn wir an die Beobachtungen CALDWELLS (1913) 
über das Absterben der Wurzelhaare beim Welken denken. Eine der 
Hauptursachen, vermöge welcher die Pflanzen befähigt sind, die Dürre 
zu ertragen, ist nach CALDWELL die verschiedenartige Fähigkeit der 
Wurzelhaare verschiedener Pflanzen, den Wasserverlust während des 
Welkens zu ertragen. Wegen zu später Anfertigung geeigneter Boden- 
kästen war es mir nicht möglich, den Einfluß des Welkens auf das 
Wurzelsystem eingehender zu untersuchen. 


Der Ernteertrag der Samen. 

Da die Sonnenblume in einem Gewächshaus gezogen wurde, in welches 
verhältnismäßig wenig Insekten hineinfliegen konnten, wurde sie einige 
Male künstlich bestäubt. Nach dieser Vorbemerkung führe ich die er- 
haltenen Resultate an (Tab. 39). 

Der Samenertrag der im Laufe ihrer Vegetationsperiode 16-mal ge- 
welkten Pflanzen, welche in dieser Zeit zweimal weniger Wasser ver- 
braucht hatten, war um '/;—1/, geringer als derjenige der Kontroll- 
pflanzen. Die erhaltenen Resultate sind von praktischem Wert, da sie 
beweisen, daß die bei ungenügender Wasserversorgung gezogenen Pflan- 
zen, sogar unter ungünstigen Bedingungen, einen guten Samenertrag 
geben können, was von besonderer Wichtigkeit für den Landwirt ist. 
Wenn wir uns der Tatsache erinnern, daß der Ertrag der Trockensub- 
stanz der Versuchspflanzen 50 vH von demjenigen der Kontrollpflanzen 
beträgt, so zeigt der 61—70proz. Ertrag der Samen, daß ein vielmaliges 
periodisches Welken auf die reproduktive Fähigkeit der Pflanze bedeu- 
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Tabelle 39. Einfluß 16-maligen Welkens auf den Samenertrag der Sonnenblume. 























Trockengewicht der Samen Samenqualität 
Kontroll- Versuchs- | Gewicht von 
Serie vH der Hiill 
= Alter aa Batetek pflanzen pflanzen 1000 Samen ji 
Ver- lungsstadium is 0 Le 2 
a 5 s |£/88 | 83 | 82 | 82 
da | Sa |A lea 
V 95 Tage, Beginn 
der Samenvoll- : 
reife ...... 14,86| 100 9,07 | 61 | 40,00 | 45,88 | 52,13 | 45,28 
VI | 108 Tage volle 
Samenreife . .| 15,27| 100 | 11,62|76 | 49,23 | 41,50 | 33,16| 37,01 























tend schwächer einwirkt. Die Daten über das Gewicht von 1000 Samen 
und den Prozentsatz der Hülle zeigen auch nur eine unbedeutende Ver- 
schlechterung der Samenqualität der Versuchspflanzen. 


IX. Schlußfolgerungen. 


Die Aufgabe dieser Arbeit war einerseits, einige Untersuchungen über 
den Einfluß des Welkens im Leben der Pflanzen anzustellen. anderseits 
die anatomisch-physiologischen Besonderheiten der bei ungenügender 
Wasserversorgung gezogenen Pflanzen festzustellen. 

Hinsichtlich der ersten Frage habe ich folgende Resultate erhalten: 

1. Im Zustande des Welkens ist die Intensität der Transpiration 
bedeutend niedriger, und zwar beim Buchweizen 3'!/,—-4-mal, bei der 
Sonnenblume 5-mal niedriger als bei Kontrollpflanzen im turgeszenten 
Zustande. Sie wird unter dem Einfluß des Wassermangels im Boden 
dagegen nur um 2-mal niedriger, also bedeutend weniger als beim 
Welken. Daher ist das Welken als das wichtigste Schutzmittel der 
Pflanzen gegen das Vertrocknen anzusehen (Maxımow 1926). 

2. Das Verhalten der dürreresistenten und nicht dürreresistenten 
Formen zum Welken ist verschieden. Die dürreresistenten Formen 
unterscheiden sich von den nicht dürreresistenten durch die Fähigkeit, 
andauerndes Welken längere Zeit ohne bedeutende Schädigungen zu er- 
tragen. Nachdem die Pflanzen 2 Wochen lang im Gewächshaus ohne 
Begießen verblieben waren, überdauerten von den dürreresistenten 
Sorten 82—94 vH, von den nicht dürreresistenten 23—49 vH, d. h. eine 
um zweimal geringere Anzahl. 

3. Nach Wiederherstellung der Turgeszenz wird bei den Pflanzen 
eine zeitweilige Herabsetzung des Transpirations- und Assimilationsvor- 
ganges beobachtet; die Intensität dieser Prozesse wird nur allmählich 
wiederhergestellt, wofür gewöhnlich ein Zeitraum von einigen Tagen 
erforderlich ist. Die Stärke der Depression und die Schnelligkeit der 
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Wiederherstellung dieser Vorgänge hängen vom Welkungsgrad und der 
Widerstandsfahigkeit der Pflanzen ab. 

4. Intensives Welken hat einen ungiinstigen Einflu8 auf die relative 
Entwicklung des Wurzelsystems. Das einer Einheit der Blattoberfläche 
entsprechende Trockengewicht der Wurzeln war bei periodisch gewelkten 
Sonnenblumen um '/; geringer als bei den entsprechenden Kontroll- 
pflanzen. Der Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit auf dieses Ver- 
hältnis war ein entgegengesetzter. Das einer Einheit der Blattoberfläche 
entsprechende Trockengewicht der Wurzeln war bei der Sonnenblume bei 
Wassermangel im Boden um 47 vH größer als bei den Kontrollpflanzen. 

5. Das Welken istals ein auf die Produktivität der Transpiration nega- 
tiv einwirkender Faktor anzusehen. Der schädliche Einfluß des Welkens 
wird in dieser Hinsicht durch den entgegengesetzt wirkenden ungenügen- 
der Bodenfeuchtigkeit ausgeglichen, deren Wirkung gewöhnlich vor dem 
Welken zur Geltung kommt. Daraus ergab sich, daß die Produktivität 
der Transpiration periodisch gewelkter Pflanzen etwas höher war als 
die der Kontrollpflanzen. 

Zur Feststellung der anatomisch-physiologischen Besonderheiten der 
Pflanzen, die sich bei ungenügender Wasserversorgung entwickelt hatten, 
habe ich periodisch gewelkte Pflanzen, aber auch solche, die bei unge- 
nügender Bodenfeuchtigkeit gezogen waren, untersucht. Da unge- 
nügende Wasserversorgung auch durch Saugung der Nachbarblätter 
hervorgerufen werden kann, habe ich auch die in der Literatur vor- 
handenen Angaben über die Besonderheiten der oberen und unteren 
Blätter ein und derselben Pflanze hinzugezogen. Auf Grund dieser 
Untersuchungen konnten folgende anatomisch-physiologische Beson- 
derheiten bei Pflanzen, welche sich bei ungenügender Wasserversorgung 
entwickelt hatten, festgestellt werden. 

1. Im anatomischen Bau: 

a) Die periodisch gewelkten Pflanzen hatten xeromorphe anato- 
mische Struktur. Die Blätter der gewelkten Sonnenblumen hatten, im 
Vergleich zu den Kontrollpflanzen um 22—35 vH mehr Spaltöffnungen 
pro Flächeneinheit, die Größe der Epidermiszellen war um den gleichen 
Prozentsatz kleiner, die Entwicklung der Nervatur war um 22—24 vH 
und die Dicke der Blätter um 19 vH stärker. 

b) Die bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gezogenen Pflanzen 
hatten gleichfalls xeromorphe anatomische Struktur. Bei Wassermangel 
im Boden zeigte Phaseolus vulgaris eine Verlängerung der Nervatur 
um 70 vH, eine Vermehrung der Spaltöffnungen pro Flächeneinheit 
um das 2!/,fache und eine annähernd gleiche Verringerung der Größe 
der Epidermiszellen. Rırreı (1919), Heuser (1915), Koxrna (Maxımow 
1926) haben bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gleichfalls xeromorphe 
anatomische Struktur festgestellt. 
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c) Xeromorphe Struktur der oberen Blätter, die sich unter dem Ein- 
fluß der durch die Saugung der Nachbarblätter verursachten Wasser- 
ableitung entwickelt hatten, ist von SALENSKY (1904), Yarp (1912), 
Heuser (1915), Ripper (1919), W. ALEXANDROW, O. ALEXANDROW und 
Tmmorezw (1921) festgestellt worden. 

Demnach ist ersichtlich, daB bei ungenügender Wasserversorgung, 
auf welche Art dieselbe auch hervorgerufen sei, die Pflanze eine xero- 
morphe Struktur annimmt. Ein Vergleich des anatomischen Baues 
periodisch gewelkter Blätter mit dem solcher Pflanzen, die sich bei 
ständigem Wassermangel im Boden oder unter dem Einfluß der Saugung 
der Nachbarblätter entwickelt hatten, zeigt, daB der Grad der Xero- 
morphie des Gewebes nicht so sehr von der Intensität als von der Dauer 
der Entquellung der Pflanzengewebe abhängig ist. 

2. In bezug auf die Intensität des Transpirationsprozesses : 

a) Die periodisch gewelkten Pflanzen weisen nach ihrer vollständigen 
Erholung vom Welken hohe Transpirationsfähigkeit auf. Die Intensität 
der Transpiration einer periodisch gewelkten Sonnenblume war um 
73 vH., bei einem periodisch gewelkten Buchweizen um 35 vH höher 
als bei den entsprechenden Kontrollpflanzen. 

b) Die bei ungenügender Bodenfeuchtigkeit gezogenen Pflanzen 
zeichnen sich ebenfalls durch stärkere Transpirationsfähigkeit aus. Dies 
geht sowohl aus den Versuchen von Frey (1923) wie aus meinen her- 
vor. Die Intensität der Transpiration von bei Wassermangel im Boden 
gezogenem Phaseolus vulgaris war je nach dem Grad des vorherge- 
gangenen Wassermangels um 20—100 vH höher als bei den Kontroll- 
pflanzen. 

c) Die Blätter der oberen Insertionshöhen zeichnen sich, wie die 
Untersuchungen von ALEXANDROW (1922) und SALENSKY (1923) gezeigt 
haben, durch stärkere Transpirationsfähigkeit aus. 

Die übereinstimmenden Befunde über den Einfluß periodischen 
Welkens, des Wassermangels im Boden und der saugenden Wirkung der 
Nachbarblätter zeigen deutlich, daß die Pflanzen, welche sich bei unge- 
nügender Wasserversorgung entwickelten, eine hohe Transpirations- 
fähigkeit besitzen. 

3. In bezug auf die Intensität der CO,-Assimilation: 

a) Die periodisch gewelkten Pflanzen zeigten nach vollständiger 
Erholung vom Welken eine stärkere Intensität des Assimilationsvor- 
ganges. Der dem Welken unterworfen gewesene Buchweizen assimilierte 
um zweimal stärker als die Kontrollpflanzen. Dank der hohen Inten- 
sität der Assimilation zu Zeiten genügender Bodenfeuchtigkeit hatte 
eine Einheit der Blattoberfläche einer alle 5 Tage gewelkten Sonnen- 
blume nur um 15 vH weniger Trockensubstanz angehäuft als dieselbe 
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Einheit der Blattoberfläche der Kontrollsonnenblume, welche die ganze 
Zeit über bei genügendem Wassergehalt des Bodens funktioniert hatte. 

b) Die Blätter der oberen Insertionshöhen zeichnen sich nach ALEXAN- 
prow (1912) durch stärkere Energie der Photosynthese aus. 

Auf Grund dessen ist anzunehmen, daß die bei ungenügender Wasser- 
versorgung gezogenen Pflanzen gleichzeitig mit hoher Intensität der 
Transpiration auch hohe Energie der Photosynthese entwickeln: 

4. In bezug auf die Diirreresistenz: 

a) Die periodisch gewelkten Pflanzen sind bedeutend widerstands- 
fähiger gegen die Dürre. Wird die Trockensubstanz bei den Kontroll- 
sonnenblumen mit 100 vH angenommen, so hatten die Sonnenblumen 
nach drei periodischen Welkungen 49 vH Trockensubstanz, nach 
16-maligem periodischem Welken 53 vH, d.h. die auf die ersten drei 
Welkungen folgenden 13 Welkungen hatten keinen beeinträchtigenden 
Einfluß mehr auf die Entwicklung der Pflanze ausgeübt. Die Blätter 
der periodisch gewelkten Pflanzen zeichneten sich auch durch große 
Widerstandsfähigkeit gegen das Welken aus: ungeachtet der häufigen 
periodischen Welkungen funktionierten diese Blätter während eines 
längeren Zeitraumes als die Blätter der Kontrollpflanzen. 

b) Nach Rosa (1921) hatten die Blätter der Pflanzen, die im Laufe 
von 2 Wochen und mehr bei Wassermangel im Boden verblieben waren, 
eine stärkere Wasserrückhaltungskraft. 

c) Auch die Wasserrückhaltungskraft der oberen Blätter war nach 
meinen Versuchen stärker als bei den unteren. Nach ALEXANDROW 
(1924) sind die Blätter der oberen Insertionshöhen gegen Dürre wider- 
standsfähiger, infolge stärkerer Einschränkung der Wasserabgabe im 
welken Zustande. 

Die angeführten Tatsachen berechtigen zu der Schlußfolgerung, dal 
durch die Kultur der Pflanzen bei ungenügender Wasserversorgung ihre 
Dürreresistenz bedeutend erhöht werden kann. Den unter dem Einfluß 
äußerer Bedingungen vor sich gehenden Prozeß der Erhöhung der 
Dürreresistenz bezeichne ich als einen Prozeß der Abhärtung, der dem- 
jenigen der Abhärtung gegen niedrige Temperatur analog ist (HARVEY 
1918, Rosa 1921, Newron 1924). 

Außerdem finden wir bei Pflanzen, die sich bei ungenügender Wasser- 
versorgung entwickelt haben, 

5. höheren osmotischen Druck, nach Angaben von PRINGSHEIM 
(1906) über den Einfluß ungenügender Bodenfeuchtigkeit und solchen 
von SALENSKY (1911) über die oberen und unteren Blätter; 

6. geringere Hydratation der Trockensubstanz, auf Grund der An- 
gaben von KrasnossELsky-Maximow (1917) und Maxımow und Kras- 
NOSSELSKY-Maximow (1923) über den geringeren Wassergehalt der 
oberen Blätter bei maximaler Wassersättigung derselben. 
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Aus allem oben Dargelegten geht hervor, daB Pflanzen, die sich bei 
ungenügender Wasserversorgung entwickelt haben, von besonderer 
anatomisch-physiologischer Art sind. Ein charakteristisches Merkmal 
solcher Pflanzen ist ihre Fähigkeit, unter den während der Dürre ob- 
waltenden Bedingungen zu existieren. Diese Pflanzen verfügen über 
keine besonders groBe, aber durchaus widerstands- und leistungsfähige 
Blattoberfläche ; bei Nichtvorhandensein von ihnen zugänglichem Wasser 
im Boden welken sie und überdauern in diesem Zustande die Dürre ohne 
starken Verlust an Trockensubstanz und ohne besondere Schädigung 
ihrer Organe (sofern die Dauer der.Dürre gewisse Grenzen nicht über- 
schreitet). Dies wird durch besonders schroffe Einschränkung der Inten- 
sität der Transpiration in diesem Zustande erreicht und wahrscheinlich 
auch durch die Widerstandsfähigkeit des Protoplasmas solcher Pflanzen 
gegen Entquellung. Sobald die Bedingungen der Wasserversorgung 
besser sind, zeigen die abgehärteten Pflanzen nach ihrer Erholung starke 
Transpiration und hohe Intensität der Assimilation. Dank der Fähig- 
keit der abgehärteten Pflanzen, Perioden mit genügender Wasserver- 
sorgung sehr intensiv auszunutzen, werden von ihnen nicht nur die 
während des Welkens erlittenen Verluste an Trockensubstanz ersetzt, 
sondern sie kommen hinsichtlich der Anhäufung von Trockensubstanz 
pro Einheit der Blattoberfläche den Kontrollpflanzen fast gleich. 

Wegen der Fähigkeit der Pflanzen, sich abzuhärten, kann der Grad 
der Dürreresistenz einer und derselben Pflanze in Abhängigkeit von 
ihren Entwicklungsbedingungen in bedeutendem Maße variieren. Hier- 
durch können die zahlreichen sich oft widersprechenden Beobachtungen 
der Praktiker über die Dürreresistenz einer und derselben Sorte in 
verschiedenen Jahren und verschiedenen Gegenden erklärt werden. 
Bei Erforschung der Dürreresistenz müssen nicht nur die ererbten 
Eigenschaften der Pflanzen, sondern muß auch der Prozeß der Abhär- 
tung in Betracht gezogen werden. Die Frage nach der Dürreresistenz 
der Pflanzen wird dadurch sehr kompliziert, daß die äußeren Be- 
dingungen auf den Grad der Widerstandsfähigkeit in bedeutendem 
Maße einwirken können. 

In vorstehender Abhandlung wird noch eine Schlußfolgerung an- 
gedeutet, die aber noch näherer Untersuchung bedarf: Die Dürreresistenz 
wird von den Agronomen und den Ökologen von verschiedenem Stand- 
punkt aus beurteilt. Von praktischen Erwägungen ausgehend, bezeich- 
nen die Landwirte als dürreresistent solche Pflanzen, welche unter den 
Bedingungen der Dürre die größte Menge von Trockensubstanz anzu- 
häufen imstande sind. Die Ökologen dagegen bezeichnen die Xero- 
phyten als Pflanzen trockener Standorte und zählen solche Pflanzen 
zu den dürreresistenten, welche starke und lang andauernde Dürre 
überdauern können. Es hat den Anschein, als ob mit einer und der- 











478 J.J. Tumanow: Ungeniigende Wasserversorgung und das Welken 


selben Benennung verschiedenartige Pflanzen bezeichnet werden. Diese 
Ansichten stehen jedoch nicht in Widerspruch zueinander. Es wurde 
vielmehr gezeigt, daB die Pflanzen, welche unter den Bedingungen 
starker Dürre überdauern können, auch befähigt sind, unter denselben 
Bedingungen mit Erfolg Trockensubstanz anzuhäufen, was durch ge- 
ringere Schädigung bei andauerndem Welken, zum Teil auch durch 
hohe Intensität des Assimilationsprozesses bei diesen Pflanzen bedingt 
wird. Stehen diese beiden Fähigkeiten der Pflanzen — die Dürre zu 
überdauern und unter den Bedingungen der Dürre Trockensubstanz 
anzuhäufen — in korrelativem Zusammenhang, so haben wir allen 
Grund anzunehmen, daß durch die Ausarbeitung einer Methode zur 
Bestimmung der Fähigkeit der Pflanzen, andauerndes Welken zu ver- 
tragen, auch die Anforderungen der Landwirte hinsichtlich der Auf- 
findung von Methoden zur Selektion dürreresistenter Sorten befriedigt 
werden. Die Bestimmung der Fähigkeit der Pflanzen, andauerndes 
Welken zu vertragen, gestaltet sich einfacher als die Bestimmung der 
Energie der Photosynthese verschiedener Pflanzen unter verschiedenen 

des Wasserregimes. Ich halte diese Frage noch nicht 
für gelöst und beabsichtige, meine Untersuchungen in dieser Richtung 
fortzusetzen. 

In vorstehender Untersuchung bin ich gar nicht auf den Einfluß 
der die Dürre unter den natürlichen Verhältnissen begleitenden Fak- 
toren (z. B. hohe Temperatur, größere Lufttrockenheit) eingegangen, 
durch welche das Verhalten der Pflanzen gegen Dürre vielleicht geändert 
werden kann. Daher sind die von mir angeführten Schlußfolgerungen 
nur als eine Arbeitshypothese zu betrachten, welche weiterer Prüfung 
und Begründung bedarf. 

Obige Arbeit erscheint gleichzeitig in russischer Sprache in den 
»Trudi po prikladnoi Botanike‘ Bd. 16, Nr. 4. 
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ANATOMIE UND MIKROCHEMIE DER HYPERICUMDRUSEN. 
(CHEMIE DES HYPERICINS.) 
“Von 
Dr. EDITHA SIERSCH. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. Januar 1927.) 


Einleitung. 
Bei der Gattung Hypericum weisen die oberirdischen Teile der Pflanze, 
namentlich die blattartigen Organe von Stamm und Blüte, kleine Driisen 
auf, die mit einem dunklen, makroskopisch schwarz erscheinenden Sekret 
erfüllt sind. Dieses wurde wiederholt untersucht, doch konnte seine 
chemische Zusammensetzung bisher noch nicht ermittelt werden. 
Schon 1835 stellte MARQUARDT (1) fest, daß der Farbstoff, ,,in den als 
kleine schwarze Punkte an den Randern der Blumenblatter erscheinen- 
den Zellen, ferner in einzelnen strichförmigen Zellenlagen der Blumen 
blätter, sowie am Konnektiv der Antherenfächer‘‘ (1) enthalten sei. Später 
wurde das Sekret von WorLrr (1) und R. DiETRICH (2) untersucht. Letz- 
terer verwendete die Blütenblätter, die zuerst mit Wasser mazeriert, 
dann gepreßt und getrocknet wurden. Nach dem Trocknen wurden sie 
durch 8 Tage mit 90 proz. Alkohol extrahiert, wobei eine rote Lösung 
erhalten wurde, aus welcher mit Petroläther die mit in Lösung ge- 
gangenen gelben Farbstoffe entzogen wurden. Die spirituöse Lösung 
wurde eingedampft. Als Rückstand blieb eine ,,amorphe, käfergrüne 
Masse“ zurück. DIETRICH untersuchte nun ihre Löslichkeit in den ver- 
schiedensten Lösungsmitteln und ihr Verhalten gegen verschiedene Rea- 
genzien. Er kam endlich zu dem Schluß, daß der Farbstoff eine gewisse 
Ähnlichkeit mit Harzen aufweist: über eine chemische Zusammensetzung 
spricht er nicht. 1911 untersuchte C. ÜERNY (3) abermals den Farbstoff. 
Er verwendete ganze getrocknete Blüten, aus welchen er mit 80—90 proz. 
Alkohol das Sekret extrahierte. Die Lösung wurde einer komplizierten 
Reinigung unterzogen. Schließlich wurde der Farbstoff als ,,amorphe, 
spröde‘ Substanz gewonnen, die beinahe schwarz aussah und im durch- 
fallenden Licht granatrot erschien. Nach CERNY soll das Hypericin, wie 
der Farbstoff auch bezeichnet wird, den Flavonfarbstoffen nahestehen ; 
doch gelang es ihm nicht, den sicheren Beweis dafür zu erbringen. 
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Vorkommen und Anatomie der Hypericumdriisen. 


Die Driisen, in welchen das Hypericin vorkommt, sind, wie schon 
erwähnt, auf den oberirdischen Teilen der Pflanze verteilt. Doch sind 
sie nicht immer auf allen diesen Organen gefunden worden. Bei Hyperi- 
cum ciliatum fehlen sie z. B. am Stiel, ebenso bei Hypericum trichocaulon 
und Hypericum origanifolium. Letzteres weist die Sekretbehälter iiber- 
haupt nur reichlicher auf den Korollblättern auf. Auf den Blättern sind 
sie auBerst sparlich vertreten, beispielsweise wurde auf einem Blatte 
nur eine Driise gefunden. Alle übrigen oberirdischen Teile dieser Pflanze 
waren gänzlich frei davon. Dagegen finden sich bei Hypericum perfo- 
ratum und Hypericum aviculariaefolium auf allen Organen mit Ausnahme 
der Wurzel die schwarzen Sekretbehälter. Eine genaue Untersuchung in 
dieser Richtung konnte nur bei der Subspezies Heteroiaenium R. (4) durch- 
geführt werden. Leider waren auch hier zwei Exemplare der Art (Hyperi- 
cum uniflorum und Hypericum gheiwense) nicht zu erhalten. Nach flüch- 
tigen Beobachtungen an anderen Hypericineen kann aber gesagt werden, 
daß das Vorkommen der schwarzen Drüsen auch dort ein recht ver- 
schiedenes ist. Es müßten jedoch exaktere Untersuchungen diesbezüg- 
lich angestellt werden. 

Was den anatomischen Bau anlangt, sind die den Farbstoff enthalten- 
den Drüsen kugelige bis elliptische Hohlräume, die von parenchyma- 
tischen Zellen lückenlos umschlossen und von dem Sekret ganz erfüllt 
sind. Nach G. Wei (5a), der das Vorkommen und Entstehen dieser 
Sekretbehälter bei den Hypericineen untersuchte, sind sie lysigen ent- 
standen. Das Auftreten der Drüsen konnte bei Hypericum perforatum 
erst auf den Primordialblättern beobachtet werden; auf den Keim- 
blattern fanden sie sich noch nicht. 


Verteilung der Sekretbehälter mit schwarzem Inhalt. 
[Subsect. 8. Heterotaenium R. (4).] 
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Erklärung der Zeichen: + Vorkommen der Drüsen am Blattrand; ++ Drüsen 
über das ganze Organ verstreut; — Drüsen fehlen; (+), (++) Drüsen sehr 
spärlich vorhanden. 











Anatomie und Mikrochemie der Hypericumdriisen. 


Mikrochemische Untersuchungen. 


Da bisher nur auf makrochemischem Wege versucht worden war, dic 
Zusammensetzung des Hypericins zu bestimmen, wurde nun zuerst das 
mikrochemische Verhalten des Farbstoffes gegen verschiedene Reagen- 
zien festgestellt. Als Material diente der Farbstoff von Hypericum per- 
foratum, der in der Driise als festweiche Masse erscheint und beim 
Quetschen als kleine Kliimpchen aus dieser austritt. Die Untersuchungen 
wurden in der Weise durchgeführt, daB die Pflanzenschnitte mit den 
Driisen in das betreffende Reagens eingelegt und das Verhalten des aus- 
tretenden Farbstoffes und die Farbung der Driise selbst beobachtet wurde. 
Die Beobachtungen ergaben folgendes: Das Hypericin, bzw. die den 
Farbstoff enthaltenden Driisen färbten sich mit Salzsäure und Essig- 
säure rot; mit 1 proz. Kalilauge dunkelgriin, ebenso mit 1—10 proz. 
Ammoniak. Mit 1 proz. Natriumkarbonatlésung konnte man nach 
10 Minuten bis !/, Stunde blauviolette bis fast schwarze Färbung des 
aus der Driise ausgetretenen Hypericins beobachten. Mit verdiinnter 
Bleiazetatlésung trat anfangs blauviolette, rasch in dunkelgriin über- 
gehende Färbung auf. Mit basischer Bleiazetatlösung wurde blaugriine 
Färbung beobachtet. 2 proz. Eisensulfatlösung färbte schwarzblau bis 
schwarz. Der Farbenumschlag von rot in blaugriin oder umgekehrt 
konnte in der Weise gut beobachtet werden, daB ein Schnitt z. B. in 
Säure eingelegt und dann eine Lauge zugesetzt wurde. In saurer Lösung 
erschienen die Drüsen rot, in alkalischer Lösung blaugrün. 

Neben dem Hypericin fanden sich auch Gerbstoffe in den Sekret- 
behältern. Ihr Nachweis geschah nach Herauslösung des Hypericins. 
Pflanzenschnitte wurden durch mehrere Tage zuerst in Alkohol und 
dann in destilliertem Wasser liegen gelassen, wobei das Hypericum-Rot 
größtenteils herausgelöst wurde. Die letzten Reste desselben ließen sich 
dann noch leicht durch Einlegen in Glyzerin entfernen. Die Drüsen 
wiesen dann eine dunkelbraune, an den Rändern etwas hellere Färbung 
auf. Nach Zusatz einer verdünnten Eisensulfatlösung (2 proz.) trat sehr 
dunkelgrüne bis fast schwarze Färbung der Sekretbehälter auf. Mit 
p-Dimethylamidobenzaldehydschwefelsäure färbten sie sich intensiv 
rot (7). 

Makrochemische Untersuchungen. 


Anschließend an die oben beschriebenen mikrochemischen Unter- 
suchungen wurde eine Methode ausgearbeitet, um den Farbstoff aus der 
Pflanze zu extrahieren und möglichst rein darzustellen. 

Die Extraktion geschah nach der folgenden Methode: Es wurden ge- 
trocknete Blütenblätter und Antheren von Hypericum perforatum zer- 
rieben und dann mit warmen 50 proz. Alkohol, der mit wenig Essigsäure 
versetzt war, übergossen. Der Farbstoff löste sich gleich groBenteils ; die 
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Lésung war intensiv rot mit schéner Fluoreszenz nach gelbrot. Nach 
dem Filtrieren wurde der Auszug zur Entfernung der gelben Farbstoffe 
mit Petroläther so lange ausgeschüttelt, als sich Gelbfärbung des Petrol- 
äthers zeigte. Dann wurden die beiden Teile getrennt und ein Teil der 
wässerigen Lösung mit etwa dem doppelten Volumen 96-proz. Alkohol 
versetzt. Da sich kein Niederschlag zeigte, wurde dieser Teil und auch 
der nicht mit 96 proz. Alkohol versetzte, jeder für sich eingeengt. Der 
dabei entstandene Niederschlag wurde abfiltriert und das Filtrat wurde 
zu den folgenden Reaktionen verwendet. Es gab mit 1-proz. Kalilauge 
versetzt gelbgrüne Färbung. Mit Natronlauge wurde es dunkelgrün rot- 
stichig, ebenso mit verdünnter Natriumkarbonatlösung. Daß hier nicht 
Blaufärbung auftrat, ist darauf zurückzuführen, daß in der Hyperiein- 
lösung doch noch gelbe Farbstoffe (Flavone) vorhanden waren (6), 
deren Entfernung mit Petroläther nicht vollkommen gelang. Mit 2-proz. 
Bleiazetatlösung entstand ein flockiger, schmutziggrüner Niederschlag, 
nach dem Absitzen war die darüberstehende Flüssigkeit gelbgrün. Mit 
basischen: Bleiazetat fiel ein grüner Niederschlag aus: die Flüssigkeit 
war wieder gelbgrün. Mit Kupfersulfat wurde die Farbstofflösung 
braunrot, mit Eisenchlorid mißfarbig. Mit Zinkstaub und Salzsäure trat 
Entfärbung ein. Mit Natriumbisulfit wurde die intensiv rote Lösung 
heller und gelbstichig, beim Ansäuern trat wieder dunklere Rotfärbung 
auf. Die Reaktion ging aber nur in wässeriger, nicht in konzentriert 
alkoholischer Lösung vor sich. 

Beim Kochen mit absolutem Alkohol war schwache Entfärbung zu 
beobachten. Die so entfärbte Lösung gab mit Bleiazetat einen flockigen 
gelbgrünen Niederschlag und eine sehr helle, gelbgrüne Flüssigkeit. Bei 
derselben entfärbten Lösung trat mit 2-proz. Natriumkarbonatlösung 
eine gelbgrüne Färbung (wie bei Weißwein) auf, welche beim Zusatz von 
einem Tropfen Salzsäure in hellrot gelbstichig umschlug. Die mit ab- 
solutem Alkohol entfärbte Lösung gab mit einem Tropfen konzentrierter 
Natronlauge einen bräunlichen Niederschlag und eine hellgrüne Lösung, 
welche beim Zusatz von etwas Salzsäure abermals eine hellrot gelb- 
stichige Farbe annahm, wie bei der eben angeführten Reaktion mit 
Natriumkarbonat und Salzsäure. Nach-etwa 1 Stunde war die Rot- 
färbung aber hier gänzlich verschwunden. 

Beim Erhitzen der mit Petroläther ausgeschüttelten Farbstofflösung 
mit etwa 20-proz. Salzsäure trat Hydrolyse des Hypericins ein. Nach 
der Hydrolyse ging der Farbstoff beim Schütteln mit Amylalkohol voll- 
kommen in diesen über, wobei der amylalkoholische Anteil tief dunkel- 
rot violettstichige Farbe annahm. Der bei der Hydrolyse auftretende 
Niederschlag löste sich in Methylalkohol rot gelbstichig. Er erschien 
mikroskopisch rotbraun, faserig und löste sich in 1-proz. Essigsäure hell- 
rot, in Ammoniak grün. Seine Kristallisation aus Eisessig wurde nach 
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der zuerst von Mouiscx (7) und später von WILLSTATTER vielfach an- 
gewandten Methode versucht und gelang auch sehr gut. Bei langsamen 
Verdampfen des Eisessigs entstanden nach einigen Tagen kleine braun- 





Abb. 2. 


rote Nadeln. Beim Umkristallisieren aus Eisessig wurden sehr schöne 
Kristalle in Form von Nadelbüscheln und Dendriten erhalten (Abb. 1, 2). 
Der nicht hydrolysierte Farbstoff konnte nicht zur Kristallisation ge- 
bracht werden. Ebenso gelang die Kristallisation des hydrolysierten 
Farbstoffes aus alkoholischer Pikrinsäurelösung nicht. 
Planta Bd. 3. 32 
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Mit Salpetersäure trat Gelbfärbung der Hypericinlösung ein. 

Da die hier gefundenen Resultate teilweise wegen ihrer Undeutlich- 
keit nicht befriedigten, wurde ein anderer Weg eingeschlagen, um den 
Farbstoff in etwas reinerer Form zu erhalten. Außerdem wurde frisches 
Pflanzenmaterial verwendet, um zu sehen, ob nicht beim Trocknen der 
Blütenblätter eine Änderung des Farbstoffes vor sich gegangen sei. 

Es gelangten wieder nur die Blütenblätter und Antheren von Hyperi- 
cum perforatum zur Verwendung; sie wurden wie in der früher beschrie- 
benen Weise mit warmem 50-proz., etwas mit Essigsäure angesäuertem 
Alkohol extrahiert. Der intensiv rote, fluoreszierende Auszug wurde 
mit etwa der dreifachen Menge 96-proz. Alkohol versetzt, wobei nach 
mehrstündigem Stehen ein flockiger, gelber Niederschlag ausfiel. Nach 
dessen Absitzen wurde durch ein Hartfilter filtriert und das klare, rote 
Filtrat im Vakuum bei 40° auf wenige Kubikzentimeter eingeengt. Der 
dabei entstandene Niederschlag hatte mikroskopisch farbloses bis 
gelbliches Aussehen und bestand aus faserigen Stückchen. Es wurde 
nun wieder filtriert und die klare tiefgranatrote, konzentrierte Farbstoff- 
lösung auf verschiedene Weise weiter verarbeitet. 

1. Die konzentrierte Farbstofflösung wurde mit wenig Essigsäure 
verdünnt und mit etwas Kalilauge versetzt. Es entstand eine dunkel- 
grüne, blaustichige Fällung, die sich beim Zusatz von Essigsäure sofort 
granatrot löste. 

2. Die konzentrierte Färbstofflösung wurde mit Äthylalkohol ver- 
dünnt und mit verdünnter Eisenchloridlösung versetzt. Die Flüssigkeit 
färbte sich sofort dunkelgrün und blieb auch bei längerem Stehen klar 
ohne die Farbe zu ändern. 

3. Die konzentrierte Farbstofflösung wurde mit Äthylalkohol ver- 
dünnt und mit Äther, der mit einigen Tropfen HC] versetzt war, durch 
geschüttelt. Der Farbstoff setzte sich nach einiger Zeit teilweise als 
syrupöse, dunkelbraunrote Abscheidung am Grunde des Kolbens ab. 

4. Die konzentrierte Farbstofflösung wurde mit Essigsäure und 
Methylalkohol verdünnt und wieder mit HCl-haltigem Äther durch- 
geschüttelt. Es fiel sofort ein flockiger, fleischfarbener, violettstichiger 
Niederschlag aus. 

5. Einige Tropfen der konzentrierten Farbstofflösung wurden mit 
Eisessig versetzt, auf eine große Glasplatte ausgegossen, mit einer zwei- 
ten, etwas kleineren Glasplatte bedeckt, welche auf einer Seite auf einem 
Kapillarréhrchen ruhte und unter einer Glasglocke zum Auskristalli- 
sieren stehen gelassen. Nach dem Verdampfen des Eisessigs konnten 
hier Kristalle nicht beobachtet werden. 

6. Die konzentrierte Farbstofflösung wurde mit beiläufig 5-proz. 
Salzsäure verdünnt. Dabei fiel ein Teil des Farbstoffes bereits in der 
Kälte aus. Beim darauffolgenden Kochen (!/, Stunde) am Wasserbad 
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trat Hydrolyse ein und das noch in Lôsung befindliche Hypericin fiel 
nach und nach aus. Nach dem Dekantieren wurde die fast farblose 
Flüssigkeit abgegossen und der Rückstand weiter verarbeitet. Er erwies 
sich, mikroskopisch betrachtet, als aus amorphen, braunroten Partikel- 
chen bestehend und lôste sich leicht in Eisessig, verdünnter Essigsäure, 
Methylalkohol und Athylalkohol mit roter Farbe. 

Sowohl der Rohextrakt des Hypericins als auch die später erhaltenen 
Lésungen fielen durch schône Fluoreszenz auf. 

Eine Lésung des hydrolysierten Farbstoffes in Eisessig wurde wie 
in der oben beschriebenen Weise zur Kristallisation aufgestellt und ergab 
nach einigen Tagen schône, braunrote Kristalle in Form von Dendriten 
und sternförmig angeordneten Nadelbüscheln (Abb. 1,2). Aus methyl- 
alkoholisch verdünnter Salzsäure und aus alkoholischer Pikrinsäure 
konnte der hydrolysierte Farbstoff nicht kristallisiert gewonnen werden. 

Die essigsaure Lösung des hydrolysierten Farbstoffes wurde mit 
Amylalkohol ausgeschüttelt und ging vollständig in diesen über, wobei 
die amylalkoholische Schichte dunkelrote Farbung annahm. 

Auch vor der Hydrolyse ging der Farbstoff bereits groBenteils in 
Amylalkohol über. 

Aus den hier gewonnenen Resultaten ersieht man leicht die Uber- 
einstimmung der Reaktionen des Hypericins mit denen gewisser Antho- 
zyane. Es sollen hier nur verschiedene, besonders auffällige Ähnlich- 
keiten hervorgehoben werden. Vor allem die Rotfärbung in säure- 
haltigen Lösungen, die mit Lauge in grün und beim abermaligen Zusatz 
von Säure in rot umschlägt. Weiterhin die schwere Fällbarkeit mit 
Äther aus äthylalkoholischer Lösung, auf die WILLSTÄTTER bei manchen 
Anthozyanen aufmerksam macht (8, 9). Aus einer Lösung in Methyl- 
alkohol ist der Farbstoff leicht als flockiger Niederschlag zu erhalten, 
während er sich aus äthylalkoholischer Lösung nur teilweise und als 
ölige Substanz nach längerem Stehen absetzt. 

Beim Ausschütteln einer sauren Lösung mit Amylalkohol verhält 
sich das Hypericin wie die Anthozyan-Rhamnoseglucoside. Auch diese 
gehen schon vor der Hydrolyse mit Salzsäure großenteils in Amylalkohol 
über (9, 10). Auch die schöne Fluoreszenz der Hypericinlésungen deutet 
auf ein Anthozyan im allgemeinen, auf das Vorhandensein von Pelar- 
gonidin im Molekül im besonderen. 

Dann sei noch die leichte Kristallisierbarkeit aus Eisessig hervor- 
gehoben, welche ja auch für Anthozyanidine kennzeichnend ist. 

Daß aus Pikrinsäure der Farbstoff nicht kristallisiert erhalten wer- 
den konnte, läßt sich wohl damit erklären, daß er in nicht genügend 
gereinigter Form vorlag. Ähnliches konnte WILLSTÄTTER in seiner Arbeit 
über das Anthozyan der Sommeraster beobachten (8). 

Ebenso läßt sich die Undeutlichkeit, mit welcher verschiedene 
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Farbenreaktionen auftraten nur darauf zurückführen, daB neben Hyperi- 
cin noch andere Körper in der Lösung waren, welche wegen der geringen 
Menge des verarbeiteten Materials nicht entfernt werden konnten. 

Daher ist es auf Grund der vorliegenden Ergebnisse noch nicht mög- 
lich, die Zugehôrigkeit des Hypericins zu einer bestimmten Gruppe der 
Anthozyane festzustellen. WILLSTÄTTER weist auch in einigen seiner 
Arbeiten darauf hin (8, 11), daß eine derartige Einreihung nur dann 
möglich ist, wenn der Farbstoff in ganz reiner Form vorliegt. 

Ich entledige mich hier noch gerne der angenehmen Pflicht meinem 
sehr verehrten Lehrer, Herrn Hofrat Professor Dr. Hans Morisc# für 
seine vielseitigen Anregungen im Verlaufe der Arbeit meinen Dank aus- 


zusprechen. 
Zusammenfassung. 

Bei den Hypericineen finden sich auf den oberirdischen Organen 
Sekretbehälter, welche mit einem dunklen Farbstoff erfüllt sind, der in 
der lebenden Pflanze das Aussehen einer festweichen Masse hat. Er 
färbt sich in saurer Lösung rot, in alkalischer Lösung blauviolett bis 
grün. Makrochemische Versuche ergaben folgende Resultate: 

Die Hypericinlösung ist bei saurer Reaktion granatrot, mit schöner 
Fluoreszenz und schlägt beim Zusatz einer Lauge in grün um; bei aber- 
maligem Ansäuern läßt sich die ursprünglich rote Färbung vollkommen 
wieder herstellen. 

Aus methylalkoholischer Lösung ist der Farbstoff mit Äther als 
flockiger, fleischfarbener Niederschlag fällbar. — Beim Kochen mit ver- 
dünnter Salzsäure tritt Hydrolyse ein, wobei der Farbstoff in amorpher 
Form ausfällt. 

Das hydrolysierte Hypericin konnte aus Eisessig kristallinisch er- 
halten werden (Abb. 1, 2). Die Kristalle bestehen aus Dendriten und 
sternförmigen Nadelbüscheln von braunroter Farbe, die sich in Essig- 
säure rot, in Lauge grün lösen. Die saure Lösung des hydrolysierten 
Hypericins geht beim Schütteln mit Amylalkohol vollständig mit granat- 
roter Färbung in diesen über. Die nicht hydrolysierte Farbstofflösung 
geht großenteils in Amylalkohol über. 

Auf Grund dieser Ergebnisse ist das Hypericum-Rot den Anthozyanen 
beizuzählen. Die Einreihung in eine bestimmte Gruppe dieser Farbstoffe 
ist aber noch nicht möglich, da das Hypericin in größerer Menge nicht 
vollkommen rein gewonnen werden konnte. Doch liegt die Annahme 
eines Rhamnoseglucosides mit Pelargonidin im Molekül nahe. 

Daß neben dem Hypericin Gerbstoffe gefunden wurden, ist leicht er- 
klärlich, da diese ja gleichzeitig mit Anthozyanen als deren Reduktions- 
produkte auftreten. Auch die Beobachtungen C. CERNYS (3) stimmen 
damit überein, daß das Hypericum-Rot ein Anthozyan sei, da er es als 
einen den Flavonkörpern nahestehenden Körper bezeichnet. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 
ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER ANTHEREN. 


Von 
G. v. UBıscH 
(Heidelberg). 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 14. Januar 1927.) 


Im Verlaufe einer genetischen Arbeit mit Oxalis rosea wollte ich mich 
von der normalen Ausbildung aller Pollenkérner iiberzeugen und stellte 
daher einige Mikrotomschnitte von mit Carnoy fixiertem Materiale 
reifer Antheren her, die ich mit Safranin-Anilinblau farbte, da es mir 
um eine starke Färbung zu tun war. Mit diesen Farben färben sich die 
reifen Pollenkörner intensiv rot, die Tapetenzellen, soweit sie noch er- 
halten sind, dagegen blau. In den Schnitten zeigte sich nun eine sehr auf- 
fallende Erscheinung, vor allen Dingen dann, wenn der Schnitt derartig 
war, daß er einen Flächenschnitt an der inneren Wand der Tapeten- 
zellen nach dem mit Pollenkörnern gefüllten Hohlraum der Anthere 
darstellte: die Oberfläche der Tapetenzellen, oder wenn diese zerstört 
waren, die Stelle, wo ihre Oberfläche gewesen war, war von einer Schicht 
kirschroter unregelmäßig geformter durchlöcherter Plättchen ausge- 
kleidet, die sich sehr gut von dem Hintergrunde abhoben (Abb. 2a und 
3a und Photo 6). Lag dagegen ein Querschnitt der Tapetenzellen vor, 
so kehrten die Plättchen dem Beschauer die Schmalseite zu, es kroch 
gleichsam eine Reihe von schmalen Plättchen über die freie Seite der 
Tapetenzellen hin (Abb. 2b). Die Erscheinung ist so frappierend, daß 
ihr Nichtbekanntsein wohl nur darauf zurückzuführen ist, daß man solche 
Schnitte gewöhnlich nicht mit Safranin-Anilinblau, sondern mit Häma- 
toxylin-Eisenalaun färbt. Mit dieser Färbung sind die Plättchen nicht 
oder doch nur dann zu sehen, wenn man weiß, wo sie liegen. Man kann 
sie meist nur daran feststellen, daß an der Stelle, wo sie liegen, nichts 
anderes vorhanden ist, also eine leere Stelle zu sein scheint. 

Der Verdacht, es könne sich um ein Fixationsprodukt handeln, war 
leicht von der Hand zu weisen, da die Plättchen auch bei unfixiertem 
frischen Material festzustellen sind; die merkwürdige unregelmäßige 
Form der Plättchen sprach auch von vornherein sehr dagegen. Es 
wurden dann eine Reihe von chemischen Reaktionen gemacht, um über 
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die Natur der Plattchen ins Klare zu kommen. Erst einmal zeigte sich, 
daß sie stets dieselbe Reaktion gaben, wie die Exine des Pollenkorns. 
So zeigten beide keine Schwärzung mit Osmiumsäure, in konz. Schwefel- 
säure verschwand nach einigen Stunden alles 
außer den Plättchen und der Exine der 
Pollenkörner, in konz. Chromsäure verän- 











Abb. 11). Oxulis rosea. Erste sichtbare Ausbildung der Plättchen. a Flächenansicht der Tapeten- 
zelle, b Seitenansicht, c Pollenkorn zur selben Zeit. 


derten sie sich nicht, verschwanden aber allmählich. In Jodjodkali 
werden sie gelbbraun, in Dahlia violett, in Säuregrün etwas grün. Sie 
geben also stets rein die Kutikula- 
reaktion. 

Das zweite war, Aufschluß über 
die Entstehung zu erhalten. Es wur- 
den also jüngere Stadien von An- 
theren fixiert und geschnitten. Dabei 
zeigte sich, daß das erste Sichtbar- 
werden mit dem Auftreten der Exine 
Hand in Hand geht. Die Plättchen 
treten, kaum in der Färbung sich von 















Abb. 2. Oxalis rosea. Fertig ausgebildete Plättch a Fläch icht der Tapetenzellen, 
b Seitenansicht, c Pollenkorn. 





den Tapetenzellen abhebend, und viel schmaler als später — daher auch 
am Querschnitt schlecht sichtbar — in dem Augenblick auf, wodas Pollen- 
korn sich abzurunden beginnt (Abb. 1). Sehr günstig istes, daß man es hier 


1) Alle Zeichnungen sind mit Okular 10 X, Ölimmersion 2 mm, num. Ap. 1,3 
von Zeıss und Zeichenapparat angefertigt, die Vergrößerung ist 1780fach. 
Die Photographien sind mit dem Photoaufsatz von Zeıss hergestellt mit der 
Ölimmersion und dann auf das Doppelte vergrößert. Die Vergrößerung ist jetzt 
1280 fach. 
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mit einer heterostylen Pflanze zu tun hat. Die Abb. 1 und 2 stammen aus 
einem und demselben Schnitt: das weiter fortgeriickte Stadium, in dem 
die Plattchen und auch die Pollenkérner fertig ausgebildet sind, stammt 
von der oberen Anthere einer mittelgriffeligen Pflanze, während das 
jiingere Stadium von der kurzen Anthere derselben Bliite herriihrt, denn 
die Antheren bilden sich nicht ganz gleichzeitig aus. Man kann also 
die Möglichkeit ausschließen, daß das verschiedene Aussehen von ver- 
schiedener Fixierung oder Färbung herrührt. Das nächste Stadium 
(Abb.3) ist dann das, daß die Tapeten- 

Oy zellen — es handelt sich hier um ein 
Sekretionstapetum — aufgelést werden. 

Es bleibt meist ein schwarzer oder 

dunkelblauer Strich stehen, auf dem die 


Plattchen sitzen bleiben, oder von dem 
© 
RARRRIRE) 


b 


Abb. 3. Ozalis rosea. Plättchen nach Serecteung der Tapetenzellen. a Flächenansicht der 
Plattchen, b Seitenansicht auf den zersetzten Tapetenzellen. 


sie abfallen, so daB sie dem Beschauer dann stets die Flächenansicht 
zukehren. Sie sind sehr schmal im Verhältnis zur Größe, fallen also 
ebenso um, wie etwa ein Canna-Stärkekorn. Von der Seite sehen wir 
sie nur, wenn sie durch die Tapetenzellen oder sonst etwas festgehalten 
werden. Ob die Löcher die ganzen Plättchen durchsetzen, oder nur 
teilweise, konnte ich nicht mit Sicherheit entscheiden. Die Form der 
Plättchen läßt vermuten, daß es sich ursprünglich um eine konti- 
nuierliche Schicht gehandelt hat, die auf der freien Seite der Tapeten- 
zellen aufsaß, und beim Wachsen der Tapetenzellen in ungleiche Teile 
zerrissen wurde, die sich dann aber noch verstärkt haben, da sie bei 
jüngeren Stadien dünner sind als bei älteren. Daß sie der Exine der 
Pollenkörner homolog zu setzen sind, glaube ich mit Sicherheit be- 
haupten zu können, da sie zur gleichen Zeit entstehen und stets dieselbe 
chemische Reaktion zeigen. Bemerkenswert ist, daß alle Tapetenzellen 
diese Plättchen zeigen, nicht nur die äußeren, die Schwesterzellen der 
Pollenmutterzellen sind. 

Ferner wurde festgestellt, daß es sich nicht um eine Eigentümlichkeit 
von Oxalis rosea handelt, sondern, daß auch andere Oxalideen sie zeigen. 
Sie wurden in der Tat bald größer bald kleiner bei Oxalis elegans, Ort- 
giesii, subcarnea, acetosella und corniculata gefunden, dagegen nicht bei 
Oxalis rusciformis, einer Oxalidee, die ja auch sonst im Habitus sehr 
von den übrigen abweicht. 
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Nachdem ich die Plättchen von Oxalis kennen gelernt hatte, er- 
innerte ich mich, daß man an den zu Kurszwecken so vielfach verwen- 
deten Liliumantheren in fixiertem Zustand gewöhnlich eine feine Haut 
im Innern des Antherenfaches sieht, 
die sich beim Schneiden leicht ab- 


Abb. 5. Helleborus foetidus. Plättchen in 
Flächenansicht. 





Abb. 4. Lilium spec. Plättchen in Flächen- Era x 
ansicht.. Links mittlere Einstellung, rechts löst. Ich fixierte und färbte Li- 


4 URI" lium spec. und konnte bei Färbung 
mit den drei Farben oder Safranin-Anilinblau oder Dahlia eine konti- 
nuierliche Schicht von meist sechseckigen Plättchen feststellen, jedes 
mit einer kleinen Vertiefung oder Loch in der Mitte (Abb. 4 und Photo 7). 
Die Plättchen sind in der Mitte am größten, so daß man bei mittlerer 
Einstellung eine kontinuierliche Schicht sieht, während bei oberer 
Einstellung zwischen den Plättchen kleine Zwischenräume bleiben. In 
der Zeichnung (Abb. 4) sind die Plättchen rechts in oberer, links in 


Abb. 6. Abb. 7. 
Mikrophotographie von Oxalis rosea. Mikrophotographie von Lilium spec. 


mittlerer Einstellung gezeichnet. Auch auf der Photographie 7 kann man 
beide Einstellungen unterscheiden. Von der Seite bekommt man diese 
Plättchen nie deutlich zu sehen, sie fallen wohl leicht um. Es handelt 
sich auch hier um ein Sekretionstapetum: die Tapetenzellen lösen sich 
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auf, und die Plättchenschicht bleibt bestehen. Es kann wohl keinem 
Zweifel unterliegen, daB es sich um dieselbe Erscheinung handelt, 
die SCHNARF (2) zuerst festgestellt hat, und die KRJATCHENKO (1) auf 
ihre Entstehung aus Chondriosomen untersucht hat. Auf diese beiden 
Arbeiten war Herr Prof. TISCHLER so freundlich, mich aufmerksam zu 
machen. Weder SCHNARF jedoch noch KRJATCHENKO bilden das Loch 
in den Plättchen ab; ob das daran liegt, daB sie mit einer anderen 
Spezies gearbeitet haben — SCHNARF mit Liliwm Martagon und Kruat- 
CHENKO mit Liliwm croceum —, oder ob ihre Färbung nicht günstig 
war, wage ich nicht zu entscheiden. Was die von KRJATCHENKO be- 
handelte Frage anbelangt, ob diese Plättchen ebenso wie die Exine 
der Pollenkörner aus Mitochondrien entstanden sind, die ursprünglich 
. im Pollenkorn sich befanden 

und allmählich herauswan- 
derten, so habe ich dies nicht 
untersucht; doch halte ich 
die Annahme für sehr un- 
wahrscheinlich, da es sich 

_ hier wie bei Oxalis entschie- 
den um eine ursprünglich 
kontinuierliche Schicht han- 
delt, und nicht um den Hin- 
durchtritt räumlich wenig 
ausgedehnter kleiner Stäb- 
chen und sonstiger Teilchen. 
Nachdem bei so verschie- 
denen Familien der Angio- 
Abb. 8. Mikrophotographie von Helleborus foctidus. Spermen wie den Liliaceen 
unter den Monocotylen und 

Oxalideen unter den Dicotylen prinzipiell dieselbe Erscheinung gefunden 
wurde, lag es nahe, anzunehmen, daß es sich um eine weit verbreitete 
Eigenschaft handeln würde. Zuerst untersuchte ich einige Pflanzen aus 
der Reihe der Geraniales, konnte aber weder bei Pelargonium zonale (das 
ein typisches Periplasmodium bildet, bei dem Plättchen also auch nicht 
zu erwarten waren), noch bei Linum usitatissimum, Impatiens Sultani, 
Tropaeolum majus welche entdecken. Immerhin ist die Möglichkeit nicht 
auszuschließen, daß sie mir durch ungeeignete Färbung entgangen sind, 
wenn sie sehr klein waren. Dagegen fand ich die Plättchen bei allen 
untersuchten Ranunculaceen, so sehr schön bei Helleborus foetidus (Abb.5 
und 8), Caltha palustris, Anemone nemorosa und wahrscheinlich bei 
Ranunculus Ficaria. Bei einer Erica wurde eine feine kontinuierliche 
Schicht gefunden, bei Mercurialis und Clivia eine körnige Schicht. Keine 
Plättchen fand ich bei Ottonia, Begonia, Vitis, Cardamine, Fragaria. 
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Meine Annahme, daB die Erscheinung weit verbreitet ist, ja sich 
vielleicht überall da findet, wo wir es mit einem typischen Sekretions- 
tapetum zu tun haben, glaube ich durch diese Untersuchung bestätigt, 
dagegen nicht die, daB es leicht sein würde, noch günstigere Objekte 
als die Oxalideen zu finden; dadurch erklärt sich auch die Tatsache, 
daß mit Ausnahme der Beobachtungen von SCHNARF und KRJATCHENKO 
an Lilium noch niemand, soweit mir bekannt ist, auf diese Plättchen 
aufmerksam geworden ist. Immerhin halte ich es nicht für unmöglich, 
daß manche Angaben darüber, daß nach Zerstörung der Tapetenzellen 
deren Kerne zwischen die Pollenkörner einwandern und dort degene- 
rieren, sich nicht auf Kerne, sondern auf diese Plättchen beziehen, 
da die Färbung dieselbe ist. In den hier untersuchten Fällen kommen 
Kerne schon deswegen nicht in Betracht, weil zur Zeit der Bildung 
der Plättchen die Tapetenzellen noch ganz intakt sind und außerdem 
die Kerne der Tapetenzellen um ein Vielfaches größer sind. 

Eine Wiederholung der Arbeit von KRJATCHENKO mit Ozalis, als 
einem viel günstigerem Objekt, dürfte für die Entwicklungsgeschichte 
der Antheren von großem Interesse sein; doch liegt eine derartige Arbeit 
zu weit von meinem Arbeitsgebiet ab, als daß ich mehr dafür tun könnte, 
als dies zufällig gefundene günstige Objekt zu empfehlen. 
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ZUR BLAAUWSCHEN THEORIE. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
ApoLF BEYER. 
(Eingegangen am 22. Februar 1927.) 


Vor kurzem habe ich in einer kleinen Mitteilung dieser Zeitschrift 
(Bryer 1926) einige neue Versuche zur BLaauwschen Theorie beschrie- 
ben. Ich arbeitete mit dekapitierten Dunkelkeimlingen von Avena, die 
unter den gegebenen Versuchsbedingungen innerhalb der ersten beiden 
Stunden nach der Dekapitation bei einseitiger Beleuchtung auch nicht 
eine Spur von phototropischer Kriimmung erkennen lieBen. Nach der 
BLaauwschen Theorie hätte nun auch eine Lichtwachstumsreaktion 
nicht nachweisbar sein diirfen, denn die Lichtwachstumsreaktion, in 
unserem Falle die Wachstumshemmung, die sich auf Vorder- und Hinter- 
flanke eines einseitig beleuchteten Keimlings den Lichtintensitäten ent- 
sprechend verschieden stark bemerkbar macht, soll ja die Ursache der 
Krümmung sein. Bei der vergleichenden Untersuchung des Wachstums 
dekapitierter Dunkel- und Lichtkeimlinge (zweistündige Beleuchtung) 
stellte sich nun aber heraus, daß die beleuchteten Keimlinge deutlich 
langsamer wuchsen als die im Dunkeln verbliebenen Kontrollen. Es war 
also doch eine Lichtwachstumsreaktion vorhanden. 

Dieses Ergebnis spricht zunächst recht deutlich gegen die BLAAUW- 
sche Theorie. Aus den Tabellen meiner Mitteilung geht jedoch hervor, 
daß die zum Versuche verwendeten Keimlinge ein ziemlich langes Hypo- 
kotyl besaßen; und es ist möglich, daß die Lichtwachstumsreaktion von 
dem Hypokotyl, nicht aber von der Koleoptile ausgeführt wurde. Das 
würde dann den Verhältnissen bei Panicum miliaceum entsprechen, wo 
das Hypokotyl ebenfalls lichtempfindlich, aber nicht phototropisch ist 
(Frrrise 1907). Und hierfür hat BLAAUW selbst bereits eine Erklärung 
gegeben (BLaauw 1918, S. 186). Er sieht die Ursache darin, daß die 
direkte Beleuchtung des Hypokotyls keinen genügend großen Lichtunter- 
schied zwischen Vorder- und Hinterflanke hervorruft. Die Lichtwachs- 
tumsreaktionen von Vorder- und Hinterflanke sind gleich, weil mit dem 
schwachen Intensitätsunterschied zwischen vorn und hinten die Unter- 
schiedsschwelle nicht erreicht wird. 
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Wenn man diesen Punkt beriicksichtigt, wird man die beschriebenen 
Versuche als einen klaren Beweis gegen die Theorie nicht gelten lassen 
können. Ich habe mich daher nach einer anderen Methode umgesehen, 
bei deren Verwendung die Anwesenheit eines Hypokotyls keine solche 
Unsicherheit bei der Bewertung der Ergebnisse bedingen kann. Man wird 
fragen, warum ich nicht einfach mit hypokotyllosen Keimlingen arbeitete. 
Wenn ich gewußt hätte, wie man mit Sicherheit das ,,Auswachsen“ ver- 
hindern kann, dann wäre das natürlich das Nächstliegende gewesen. 
Doch war mir dieses trotz aller Bemühungen bis dahin nicht gelungen. 
(Im weiteren Verlaufe der neuen Versuche ist es mir dann endlich ge- 
glückt!).) Ich habe aber mit ausgewachsenen Keimlingen weiter gear- 
beitet, um einwandfrei vergleichbare Werte zu bekommen. Dagegen 
wiederholte ich nun meine früheren Versuche mit hypokotylfreiem Ma- 
terial. Das Resultat scheint die oben ausgesprochene Vermutung zu be- 
stätigen: Eine Lichtwachstumsreaktion war nur selten vorhanden. In- 
des betrachte ich diese Versuche noch nicht als abgeschlossen, so daß ich 
mich hier eines endgültigen Urteils enthalten möchte. 

Die neue Versuchsanordnung bestand in folgendem: Etiolierte 
Avena-Keimlinge wurden in der photometrischen Mitte zwischen zwei 
Lichtquellen in gleicher Höhe mit diesen aufgestellt ; sie kehrten dabei den 
Lichtquellen die schmalen Flanken zu. Dann wurde das Licht einge- 
schaltet und die Keimlinge nun eine Stunde lang antagonistisch beleuch- 
tet. Die zweistündige Weiterbehandlung erfolgte in dreifach verschie- 
dener Weise. 


Serie A: Alles wie in der ersten Stunde. 

Serie B: Beide Lichtquellen zu Beginn gleichzeitig ausgeschaltet. 

Serie C: Eine Lichtquelle ausgeschaltet. 

Die Keimlinge der Serien A und B wuchsen also während der ganzen 
Versuchszeit von drei Stunden gerade, durch das Licht mehr oder minder 
stark im Wachstum gehemmt. Die Keimlinge der Serie C dagegen wurden 
nach einstündiger antagonistischer Vorbeleuchtung zwei Stunden lang 
phototropisch gereizt und krümmten sich dementsprechend. 

Überlegen wir nun einmal, wie das Wachstum auf Vorder- und Hinter- 
flanke dieser C-Keimlinge während der Krümmung nach der BLAAUW- 
schen Theorie verlaufen sollte. In erster Annäherung werden wir sagen 
können: Die Vorderflanke (konkav, V) steht während der zwei Stunden 
tropistischer Reizung ungefähr unter den Bedingungen der A-Keim- 
linge, die Hinterflanke (konvex, X) ungefähr unter den Bedin- 
gungen der B-Keimlinge. Ungefähr, sage ich, denn es ist klar, daß die 
V-Flanke etwas dunkler sein muß als ein Keimling der Serie A, da sie in 
der ersten Stunde der antagonistischen Beleuchtung ja auch von der jetzt 


1) Ich berichte darüber an anderer Stelle. 
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ausgeschalteten Lichtquelle Licht empfangen hatte. Entsprechend ist 
die X-Flanke natiirlich nicht ganz dunkel wie ein Keimling der Serie B, 
da sie ja noch von der jetzt tropistisch wirkenden Lichtquelle etwas Licht 
empfängt. 

Nach der BLaauwschen Theorie sollten wir demnach folgendes er- 
warten: 

V wächst etwas stärker, jedenfalls nicht schwächer als A. 

X wächst etwas schwächer, jedenfalls nicht stärker als B. 
Oder, um es ganz kurz formelhaft auszudrücken: 


VZA 
X = B. 

Und wie verhält es sich jetzt in Wirklichkeit? 
Ebenso kurz gesagt: V<A 
X >B. 


Also gerade umgekehrt. 

Die Differenzen zwischen A und V einerseits und X und B anderer- 
seits liegen auBerhalb der Fehlergrenzen. 

Ich will mich hier mit dieser allgemeinen Feststellung begniigen. Ge- 
nauere Angaben iiber die Messungsmethoden, ausfiihrliche Versuchs- 
protokolle sowie die theoretische Auswertung der Resultate soll dem- 
nächst eine größere Arbeit bringen. 
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DIE ENTWICKLUNG DES BLATTES BEI PLECTRANTHUS 
FRUTICOSUS UND LIGUSTRUM VULGARE UND DIE THEORIE 
DER PERIKLINALCHIMAREN. 
Von 
WALTER SCHWARZ. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Januar 1927.) 


Einleitung. 

Vorliegende Arbeit, die sich mit der Blattentwicklung befaßt, ist 
nicht unternommen worden, um im Prinzip neuartige Ergebnisse zutage 
zu fördern. Das war nicht zu erwarten. Es handelte sich nur darum, 
zur Klärung einer Streitfrage beitragen zu können. Und zwar handelt 
es sich um die Theorie der Periklinalchimären, die nach den entwick- 
lungsgeschichtlichen Untersuchungen von Noack (22) fraglich geworden 
ist, da dieser den Wachstumsmodus der Blätter, den die Theorie verlangt, 
durch seine Untersuchungen nicht bestätigen konnte. 

Die ältere Literatur, die sich mit dem Aufbau der Vegetationspunkte 
befaßt, ist, soweit sie überhaupt für unsere Untersuchung in Betracht 
kommt, in den Arbeiten neueren Datums ausführlich gewürdigt worden. 
Ich verweise auf HERRIG (14), Noack (22), Scamipr (23). Mit der 
neueren Literatur werde ich mich im Text auseinandersetzen, weshalb 
ich darauf verzichte, alle Arbeiten aufzuführen und zu besprechen. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, meinem verehrten Lehrer, Herrn 
Geheimen Regierungsrat Prof. Dr. M. Mozsıvs an dieser Stelle meinen 
herzlichsten Dank auszusprechen für die mannigfache Unterstützung, 
die er mir im Verlauf meiner Arbeit angedeihen ließ. 


Methode. 
Die Objekte wurden in Chromessigsäure fixiert, deren günstigste 

Zusammensetzung wie folgt gefunden wurde: 

Chromsäure 0,5 g 

Eisessig 1 cem 

Wasser 100 cem. 
Die Dicke der Schnitte wurde zwischen 5 und 8x variiert, je nach 
den Größenverhältnissen des zu untersuchenden Objekts hinsichtlich 
seiner meristematischen Zellen. 


Planta Bd.3. 33 
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Gefärbt wurde mit Hämatoxylin nach Hansen (Rezept in 19), nach- 
gefärbt mit Eosin-Nelkenöl. Diese Methode ergab schon bei Noack (22) 
gute Resultate. Doch ist sie nicht bei allen Objekten verwertbar. 

Auf diesem Wege erhielt ich eine hervorragende Färbung besonders 
der jüngsten Zellwände bei Coleus hybridus, Ligustrum vulgare, Plec- 
tranthus fruticosus, Fuchsia alba-coccinea. Bei Helianthus rigidus, Deutzia 
crenata, Fittonia Verschaffeltii, Ficus repens dagegen erwies sich das 
Hansensche Hämatoxylin als völlig unbrauchbar. Die letztgenannten 
Pflanzen waren also zur Untersuchung von vornherein nicht verwend- 
bar, da eine andere Farblösung nicht gefunden wurde, die auf das 
meristematische Gewebe dieser Objekte anwendbar gewesen wäre. 

Die Zeichnungen, soweit sie nicht schematisiert sind, wurden her- 
gestellt mit dem Leitzschen Zeichenapparat nach ABBE, wobei Okular 
Nr. 3, Objektiv Nr.7 benutzt wurde. 

Bemerkt sei noch, daß die Zeichnungen nicht nach einzelnen Prä- 
paraten verfertigt wurden; sondern nur, wenn mehrere Schnittserien 
vorlagen, die in den wesentlichsten Dingen übereinstimmten, wurde 
ein Präparat herausgegriffen und der Zeichnung zugrunde gelegt. 


Vorbemerkung. 


Daß der Vegetationspunkt sich in allen Stadien seiner Entwicklung 
nicht gleich bleibt, sondern einen Formwechsel zeigt, ist eine Tatsache, 
auf die Scuüzrr (27), ASKENASY (1) und andere Autoren schon hin- 
gewiesen haben, und die Koon (16) wohl zum erstenmal in seiner aus- 
gezeichneten Arbeit über die vegetative Verzweigung der höheren Ge- 
wächse erwähnt. Scumipt (23) legte sie seinen Untersuchungen zu- 
grunde. Von ihm entlehne ich die Ausdrücke Maximal- und Minimal- 
fläche. Sie bezeichnen die Grenzen, in denen sich der Formwechsel 
vollzieht. 

Kurz nach der Ausgliederung eines Blattpaares befindet sich der 
Vegetationspunkt im Stadium der Minimalfläche. Er wächst dann zur 
Maximalfläche heran, die wir kurz vor der Ausgliederung eines neuen 
Blattpaares vorfinden. Es existiert also ein Kontinuum Minimalfläche- 
Maximalfläche. 

Die Zeit, die vergeht, während sich die Minimalfläche zur Maximal- 
fläche wandelt, bezeichnet man am besten als Plastochron, ein Aus- 
druck, den ASKENASY (1) zuerst geprägt hat, um die Zeit zu bezeichnen, 
die zwischen der Ausgliederung zweier Internodialzellen bei Nitella 
vergeht. 

Einen Sonderfall hinsichtlich ihres Formwechsels stellen die Pflanzen 
mit dekussierter Blattstellung dar, bei denen der Vegetationspunkt 
meistens einen elliptischen Grundriß aufweist. Wir finden Maximal- 
und Minimalfläche gleichzeitig an demselben Stammscheitel und zwar 
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so, daß die Achse der Maximalfläche zusammenfällt mit dem größten 
Durchmesser der Ellipse, die Achse der Minimalfläche mit dem kleinsten. 
Das wird verdeutlicht durch das Schema der Abb. la und 1b, das den 
Vegetationspunkt in zwei unmittelbar aufeinanderfolgenden Stadien 
darstellt. In Abb. la fällt die Gerade GH mit der Achse der Maximal- 
fläche, die Gerade IK mit der Achse der Minimalfläche zusammen; 
A und B sind die zuletzt entstandenen Blätter, deren Mediane sich mit 
der Achse der jetzigen Minimalfläche deckt. Bei C und D wird das 
nächste Blattpaar entstehen. 





Bei der Blattbildung wird die Masse des Vegetationspunktes in 
Richtung der Mediane der entstehenden Primordialblätter aufgebraucht, 
wodurch die bisherige Maximalfläche zur Minimalfläche wird (Achse @H 
in Abb. 1b), während die bisherige Minimalfläche jetzt die Maximal- 
fläche darstellt (Achse JK in Abb. 1b). Bei Z und F ist dann der Ent- 
stehungsort des nächsten Blattpaares zu suchen. 

Bei einer Untersuchung der Blattentwicklung muß man diese Tat- 
sachen im Auge behalten, um zu einwandfreien Ergebnissen zu gelangen. 
Denn die Schichten, die wir am Vegetationspunkt finden, spalten zum 
Teil während eines Plastochrons auf, und diese Aufspaltungen können 
in einer ganz bestimmten Phase des Plastochrons erfolgen. Das ist 
wichtig bei Beurteilung der Frage, welche Zellenlagen des Stammscheitels 
am Blattaufbau teilnehmen. 

Was die Schichtung des Vegetationspunktes angeht, so hat schon 
Scumipt (23) darauf hingewiesen, daß es falsch ist, die HANsTEINschen 
Bezeichnungen ,,Plerom“ und ,,Periblem‘ anzuwenden, da diese Aus- 
drücke entwicklungsgeschichtlich belastet seien. Er gebraucht daher 
die Termini ,,Tunica“ und „Corpus“. KrumBHoLz (17) hat auch diese 
Bezeichnungen verworfen, wie mir scheint mit Recht, da man unbedingt 
das Dermatogen der Hansteinschen Determination von den übrigen 
Tunikaschichten trennen muß, was SCHMIDT nicht tat. Denn das Der- 
matogen bleibt als Epidermis bei sämtlichen bisher untersuchten Diko- 
tyledonen über der ganzen Pflanze als einheitliche Schicht bestehen, 
während die übrigen Tunikalagen bei der Blattbildung gewöhnlich 
aufspalten. 

33* 
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Doch es liegt ebensowenig eine Berechtigung dazu vor, eine ,,sub- 
epidermale Schicht‘ von den übrigen Tunikaschichten zu trennen, da 
bei manchen Pflanzen die subepidermale Schicht und die dritte Tunika- 
schicht der Scumiptschen Bezeichnung durchaus gleichwertig sind. Als 
einzig sicheres Kriterium für die Trennung der Schichten erweist sich 
ihr Verhalten hinsichtlich der Aufspaltung während eines Plastochrons. 

Ich wähle deshalb folgende Bezeichnungen: 

1. Dermatogen. 

Diesen Begriff brauche ich nicht näher zu definieren. 

2. Phyllogen. 

Die Schicht oder die Schichten, die nur einmal während eines Plasto- 
chrons aufspalten, und zwar nur zur Zeit der Blattanlage. Die Berech- 
tigung, dieses Gewebe Phyllogen zu nennen, werden die Untersuchungen 
erweisen, die ich im folgenden schildern werde. 

3. Zentralgewebe. 

Dieser Begriff deckt sich im großen ganzen mit dem des HANSTEIN- 
schen Plerom. Vielleicht läßt sich von ihm noch die Schicht abtrennen, 
die in genetischer Beziehung zur Bildung der Achselknospen steht. 
Doch lag es nicht im Rahmen meiner Arbeit, das zu untersuchen. 


Untersuchungen. 
A. Plectranthus fruticosus. 
1. Vegetationspunkt. 

Als erstes Objekt wurde von mir Plectranthus fruticosus untersucht. 
Abb. 2 zeigt an Längsschnitten die verschiedenen Stadien eines Plasto- 
chrons. 

Die erste Schicht bleibt immer als Schicht erhalten. Sie ist das 
Dermatogen. Die zweite Schicht ist in Abb. 2a, 2b, 2c ebenfalls einheit- 
licher Natur. In Abb. 2d zeigen sich in ihr perikline Wände, die in 
engem Zusammenhang zu der ersten Hervorwölbung der Blatthöcker 
stehen. Nach unserer obigen Definition ist also die zweite Schicht zum 
Phyllogen zu zählen. 

Die dritte Schicht hat schon in Abb. 2b aufgespalten, also ohne 
Beziehung zur Blattausgliederung, wodurch bewiesen ist, daß sie zum 
Zentralgewebe gehört. 

Wir können also bisher sagen, daß der Vegetationspunkt von Plec- 
tranthus fruticosus sich aus dem Dermatogen, dem einschichtigen Phyllo- 
gen und dem Zentralgewebe zusammensetzt. 

Im Stadium der Minimalfläche sind die äußersten Zellen des Zentral- 
gewebes in einer Schicht angeordnet (Abb. 2a). Während der Wandlung 
der Minimalfläche in die Maximalfläche (Abb. 2b) treten innerhalb dieser 
Schicht perikline Wände auf, sowohl in der Scheitelmitte (Zellkomplex a) 
als auch auf der rechten Seite der Zeichnung (Zellkomplex 6). In der 
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Maximalfläche (Abb. 2c) ist die schichtenmaBige Anordnung der Zellen 
am Vegetationspunkt am klarsten. Selbst vom Zentralgewebe lassen 
sich an einzelnen Stellen noch drei Schichten unterscheiden, wobei man 
aber festellen kann, daB die mit 4 und 5 bezeichneten Schichten durch 
Aufspaltung einer einheitlichen Zellenlage entstanden sind. 





Abb. 2a. Abb. 2b. 
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Abb. 2d. 


Die dritte Schicht des Vegetationspunktes ist mit Ausnahme der 
Zellkomplexe a und b ohne jede perikline Wand. Und diese Zellkom- 
plexe stehen wohl in Beziehung zur Bildung der Achselknospe. 

Während die Maximalfläche gewissermaßen die Ruhe vor dem 
Sturm repräsentiert, wird bei Beginn der Blattbildung die schichten- 
mäßige Anordnung der Gewebe sehr undeutlich, da plötzlich in sämt- 
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lichen Schichten zahlreiche perikline Wände auftreten, und überall ent- 
sprechende Mitosen zu finden sind. (Ich sehe dabei vom Dermatogen 
ab, in dem zwar zahlreiche antikline Wände gebildet werden, das ich 
aber wegen seiner völligen Einheitlichkeit in den folgenden Ausführungen 
nicht mehr erwähnen werde.) 

Entstehen die ersten Hervorwölbungen der Blatthöcker am Vege- 
tationspunkt, so findet man immer im Phyllogen unmittelbar unter den 
Ausbuchtungen perikline Wände und Mitosen, die über die Richtung 
der Zellteilungen keinen Zweifel lassen (Abb. 2d, Zellkomplex a und b). 

Aber auch die erste Zentralgewebslage, die in der Maximalfläche 
noch einheitlich war, zeigt in diesem Stadium Aufspaltungen (Abb. 2d, 
Zellkomplex c, d, e, f, g). Und nun erhebt sich die Frage, welche Schicht 
es ist, durch deren Aufspaltungen die erste Hervorwölbung der Blatt- 
höcker hervorgerufen wird. 

Man muß zu dem Schlusse kommen, daß es wohl in der Hauptsache 
das Phyllogen ist, wenn auch nicht ausschließlich. Denn 

erstens spaltet die äußerste Zentralgewebslage auch in anderen Sta- 
dien des Plastochrons auf, ohne daß ihre Aufspaltungen ein Entstehen 
von Primordialzapfen zur Folge hätten (Abb.2b, Zellkomplex a und b), 
während das Phyllogen nur im Stadium der Maximalfläche perikline 
Wände aufweist, deren Auftreten somit in deutlicher Beziehung zur 
Hervorwölbung der Blatthöcker steht, 

zweitens sind die Aufspaltungen im Phyllogen lokal auf die Zone 
der jungen Primordialblätter begrenzt, wohingegen die äußerste Zen- 
tralgewebslage auch in an- 
deren Scheitelteilen perikline 
Wände besitzt (Abb. 2d, Zell- 
komplex d, e, f). 

Das wären die Tatsachen, 
die dafür sprechen, daß sich 
die äußerste Zentralgewebs- 
lage nicht an der Blattbil- 
dung beteiligt. 

Diese Folgerung scheint 
nicht bestätigt zu werden durch Abb. 2e, die einen Flächenschnitt durch 
einen noch jungen Blatthöcker darstellt. 

Es ist unter der subepidermalen Schicht, die dem Phyllogen des 
Vegetationspunktes entspricht, scheinbar eine Zellenlage vorhanden (be- 
sonders deutlich auf der linken Seite der Zeichnung), die gesondert 
wächst, und sich durch die Aufspaltungen d, e, f mit am Blattaufbau 
beteiligt. Diese Schicht könnte man leicht mit der äußersten Zentral- 
gewebslage in Verbindung bringen und so schließen, daß auch das 
Zentralgewebe mit ins Blatt eintritt. 





Abb.2e. Länge des Blatthöckers 45 u. 
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Doch müssen wir uns hier einmal grundsätzlich folgendes klar 
machen: Wir haben es schon am Vegetationspunkt mit Aufspaltungen 
einer Schicht zu tun gehabt. Die oberen Teilprodukte dieser Teilungen 
ergänzen durch Streckungswachstum die Schicht, in der die Aufspaltung 
stattfand, während die inneren Teilprodukte ins Innere abgedrängt 
werden. Dort ordnen sie sich sehr oft ihrerseits zu einer Schicht an, 
wie es aus Abb. 2c ersichtlich ist, wo die mit 4 und 5 bezeichnete Schicht 
von der zweiten Zentralgewebslage abstammt. Die mit 4 bezeichnete 
Zellenlage ist im Begriff, sich wieder in den Verband der Mutterschicht 
einzuordnen, die fünfte Zellenlage.dagegen hat eine besondere neue, 
vorher nicht vorhandene Schicht gebildet. Wenn nun dieser ProzeB 
beendet ist, so erkennt man an nichts mehr den genetischen Zusammen- 
hang der beiden Zellenlagen. Wer könnte z.B. aus Abb. 2c ersehen, 
daB die zweite Zentralgewebslage sich von der ersten herleitet, wie es 
aus Abb. 2b deutlich hervorgeht? 

Auf unseren besonderen Fall angewendet, will das besagen, daß 
aus dem Vorhandensein einer scheinbar selbständigen Lage unter der 
subepidermalen Schicht gar nichts zu schließen ist, da in unserem 
Falle wegen der Aufspaltungen des Phyllogens am Vegetationspunkt 
alle Wahrscheinlichkeit dafür 
spricht, daß die ‚selbständige‘ 
Lage von der subepidermalen 
Schicht des Blatthöckers und 
somit vom Phyllogen des Vege- 
tationspunktes sich herleitet. 

Und nun müssen wir noch 
einem zweiten Irrtum ent- 
gegentreten. 

Wenn wir Abb.2f betrach- 
ten, die einen Schnitt durch 
die Ansatzstelle eines Blattes 
amVegetationspunkt darstellt, 
„macht es den Eindruck“, als 
ob auch die äußerste Zentral- ANR. 21. 
gewebslage in das Blatt einträte. Man glaubt, sie von Zellkomplex a ab 
noch ein ganzes Stück weit im Blatt verfolgen zu können, und viele 
Untersucher haben aus solchen Bildern geschlossen, daß auch sie sich 
am Blattaufbau beteilige!). 

Doch erstens muß man da einwenden, daß bei einer entwicklungs- 
geschichtlichen Untersuchung ein herausgegriffenes Bild undderSchichten- 

1) Ich führe hier nur SCHMIDT an, der $. 370 schreibt: ..In manchen Präpa- 


raten macht es allerdings den Eindruck, als wäre ein aus der dritten Schicht deri- 
vierender ‚Zapfen‘ in den Blatthöcker hineingeschoben. “ 
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verlauf, wie er sich darauf darstellt, nicht zu verwenden ist, um irgend- 
welche Schliisse daraus zu ziehen. 

Und zweitens wollen wir uns einmal an Hand der Schemata 2 g—2i fol- 
gendes überlegen : 

Das Phyllogen spaltet am Vegetationspunkt bei Bildung der Blatt- 
hôcker auf. Die oberen Teilprodukte liefern die subepidermale Schicht 
des Blattes, die die Fortsetzung des Phyllogens darstellt. Zu derselben 
Zeit treten aber auch perikline Wände in der äuBersten Zentralgewebs- 
lage auf, wie es aus Abb. 2d, Zellkomplex / und Mitose i ersichtlich ist. 
Das wird schematisiert durch Abb. 2g wiedergegeben. 

















Abb. 2g. 





Die inneren Teilprodukte des Phyllogens werden dann nach innen 
abgedrängt (Abb. 2h, Zellen a,, a3, 6,), wodurch sie neben die sich in 
die Lange streckenden oberen Teilprodukte der äuBersten Zentralgewebs- 
lage eingeschoben werden (Abb. 2h, Zellen c, c.). Die Zellen c, und ¢s, 
die aus Zelle c, der Abb. 2g hervorgegangen sind, werden dem inneren 
Zentralgewebe aufgelagert; Zelle d ist verhindert, mit der äußersten 
Zentralgewebsschicht in Zusammenhang zu bleiben, da sie (vielleicht 
wegen des Druckes, der von Zellkomplex a und b ausgeiibt wird) nicht 
in der Lage ist, sich zu strecken. Dadurch kommt es dann, daB an ihrer 
Stelle die inneren Teilprodukte des Phyllogens (Zelle a2, as, a, der Abb.2i) 
sich der äußersten Zentralgewebsschicht anlagern (wie es Abb. 2i dar- 
stellt) und so ihre Fortsetzung in das Primordialblatt hinein vortäuschen. 
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Dieses Schema ist nun keineswegs aus der Luft gegriffen. Der sche- 
matischen Abb. 2g liegt Abb. 2d zugrunde, und ein Bild, das dem 
Schema der Abb. 2i ahnlich ist, zeigt Abb. 2k. 

Und wenn man bei Betrachtung dieser Abbildung sich fragt, wo 
denn die inneren Teilprodukte des Phyllogens am Vegetationspunkt 
hingekommen sind, so kommen dafiir nur die punktierten Zellen in 
Frage, die man dem Anschein nach zu der äuBersten Zentralgewebslage 
rechnen wiirde. 

So müssen wir aus all den angeführten Gründen zu dem Schluß 
kommen, daB alle Wahrscheinlichkeit dafür spricht, daB die erste Her- 
vorwölbung der Blatthöcker am Vegetationspunkt nur vom Phyllogen 
verursacht wird, und daB nur das Phyllogen in das Primordialblatt ein- 
tritt. Da aber eine Uberlegung wie die obige über den sekundären An- 
schluB zweier genetisch verschiedener Schichten nicht zwingend be- 
weisend ist, so wollen wir die Möglichkeit offen lassen, daß auch ein 
kleiner Teil des Zentralgewebes in das Blatt eintritt. Wir werden das 
im folgenden immer berücksichtigen und dann sehen, daB sich am End- 
ergebnis, der Unmöglichkeit der Existenz von diplochlamyden Periklinal- 
chimären, selbst bei dieser, sehr unwahrscheinlichen Annahme nichts 
ändert. 

Zusammenfassend läßt sich über die Wachstumsverhältnisse am 
Vegetationspunkt von Plectranthus sagen: 

Die Minimal- und die Maximalfläche stellen zwei Ruhestadien dar, 
in denen in den äußersten drei Schichten (das Dermatogen mitgerechnet) 
keine periklinen Wände auftreten. Die Aufspaltungen im Phyllogen 
und der äußersten Zentralgewebslage erfolgen in bestimmten Stadien 
des Plastochrons, in der Art, daß das Phyllogen nur einmal, die äußerste 
Zentralgewebslage zweimal während eines Plastochrons aufspaltet. 


2. Spitzenwachstum des Blatthöckers. 


Durch die oben beschriebenen Wachstumsprozesse am Vegetations- 
punkt entsteht die erste Hervorwölbung des zukünftigen Blattes, das 
Primordialblatt. 

Da die Blattlamina erst anfängt, seitlich hervorzusprossen, wenn das 
Primordialblatt eine gewisse Länge erreicht hat, stellt das Primordial- 
blatt die Mittelrippe des ausgewachsenen Blattes dar. Sämtliche Median- 
schnitte durch jüngere oder ältere Blattanlagen sind dann Längsschnitte 
der Mittelrippe. Abb. 3 ist nach solchen Schnitten durch Blätter ver- 
schiedenen Alters angefertigt. 

Wir können die Epidermis unterscheiden, die aus dem Dermatogen 
hervorgeht, und eine subepidermale Schicht, die vom Phyllogen ab- 
stammt. Die Differenzierung des übrigen Gewebes wollen wir hier näher 
untersuchen. 
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Uberall finden wir in der subepidermalen Schicht der Spitze peri- 
kline Wande und zwar so, wie es durch Zellkomplex a in Abb. 3a ge- 

Es tritt erst eine perikline Wand auf; dadurch entstehen zwei Zellen, 
deren obere durch eine antikline Wand wieder in zwei Teilungsprodukte 
zerlegt wird. Diese oberen Zellen bleiben im Verband der subepider- 
malen Schicht, während die untere Zelle ins Innere abgeschoben wird, 
ganz nach dem Schema, das uns Noack (22) in seiner Arbeit gibt. 

(Selbstverständlich brauchen die Vorgänge nicht so zu verlaufen, 
wie eben beschrieben. Die antikline Wand kann zuerst in der unteren 
Zelle auftreten, oder es entstehen noch mehrere perikline Wände, wie 
in Abb. 3c, Zellkomplex a. Doch ist das oben geschilderte Verhalten 
das weitaus haufigste.) 





Abb. 3a. Länge des Blatthôckers 120 u. Abb.3b. Länge des Blatthöckers 150 u. 


Die abgeschobenen Zellen differenzieren sich im weiteren Verlauf 
der Entwicklung zu den Prokambiumsträngen, deren erste Anlage man 
in Abb. 3a bei c findet, und die sich in Abb. 3c deutlich erkennen lassen. 

Zu bemerken ist noch, daß die Verdoppelungen der subepidermalen 
Schicht in der Spitze des jungen Blatthöckers und in schon älteren 
Blättern keine vereinzelte Erscheinung ist, wenn sie auch in jüngeren 
Stadien niemals so häufig angetroffen wird wie in Abb. 3c. Sie oder 
die dazugehörigen Mitosen findet man in jedem Medianschnitt. 

Sind nun diese Aufspaltungen alleinige Ursache des Spitzenwachs- 
tums? 

Wenn dies der Fall ist, muß das gesamte Gewebe der Mittelrippe 
sich ausnahmslos von der subepidermalen Schicht des Blatthöckers her- 
leiten, oder, wenn man auf den Vegetationspunkt zurückgeht, vom 


Phyllogen. 
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Die fertige Mittelrippe setzt sich, abgesehen von der Epidermis, 
zusammen aus dem Gewebekomplex des Gefäßbündels und aus dem 
Gewebe, das die Hervorwélbungen über- und unterhalb des Gefäß- 
biindels hervorruft. Die subepidermale Herkunft dieser Zellen läBt sich 
sowohl an Langsschnitten als auch an Querschnitten einwandfrei fest- 
stellen, wie es im Abschnitt über das Randwachstum geschehen wird. 
In Abb. 3b sind die Zellkomplexe c und d auf der Unterseite, f, g usw. 
auf der Oberseite die ersten Stadien solcher Gewebebildung. Doch stellt 
3b insofern einen Sonderfall dar, als gewöhnlich die Verdoppelungen 
der subepidermalen Schicht auf der- Unterseite früher einsetzen als auf 
der Oberseite, so wie es Abb. 3c darstellt. 

Da, wo die ersten periklinen Wände auf der 
Oberseite zu finden sind, hat sich die subepi- 
dermale Schicht auf der Unterseite schon ver- 
dreifacht, eine Tatsache, die damit in Einklang 
steht, daß die Hervorwölbungen über dem Ge- 
fäßbündel der fertigen Mittelrippe auf der 
Blattunterseite mächtiger sind als auf der 
Blattoberseite. 

Das Gefäßbündelgewebe geht aus dem Pro- 
kambiumstrang hervor. Da wir nun nach un- 
seren Ausführungen in Abschnitt 1 die Mög- 
lichkeit offen lassen wollen, daß etwas Zentral- 
gewebe mit in das Blatt eintritt, so läßt sich 
nicht mit Sicherheit angeben, ob der Pro- 
kambiumstrang nur vom Phyllogen abstammt, 
oder ob nicht auch Zentralgewebe sich an 
seiner Bildung beteiligt. Denn Zellkomplex b 
in Abb. 3a und Mitose b in Abb.3b könnten 
zu dem Gewebe gehören, das sich vom Zentral- PR ce À + PUR us. 
gewebe des Vegetationspunktes ableitet, und 
das somit auch teil am Spitzenwachstum hätte. Es können aber auch 
ebensogut Vorgänge sein, die sich in nach innen abgeschobenen Zellen der 
subepidermalen Schicht vollziehen. 

So läßt sich einerseits über die Beteiligung des Zentralgewebes an 
der Bildung des Prokambiumstranges nichts mit Sicherheit feststellen ; 
andererseits steht fest, daß der größte Teil des Prokambiumstranges 
sich aus den Abkömmlingen der subepidermalen Schicht des Blatt- 
höckers und somit des Phyllogens des Vegetationspunktes bilden muß. 
Denn Mitosen.und Zellteilungen (wie Zellkomplex b in Abb. 3a), die man 
etwa dem Zentralgewebe zuschreiben könnte, finden sich nur bis zu einer 
Länge des Blatthöckers von etwa 150 u (siehe Abb.3b). Von da an 
überwiegen die oben beschriebenen Vorgänge in der subepidermalen 
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Schicht, nämlich perikline Teilungen wie Zellkomplex a—d in Abb. 3c. 
Und vorher sind ihre Abkémmlinge mindestens so zahlreich wie die des 
etwaigen Zentralgewebes. 

3. Randwachstum. 

Die Bildung der Blattspreite beginnt erst, wenn das Primordialblatt 
eine gewisse Lange erreicht hat. Abb. 4 ist nach Querschnitten durch 
ein Blatt von 40 u Lange hergestellt. 

Auf Abb. 4a (20 4 unterhalb der Spitze) sieht man noch nichts von 
einer Blattspreite. Bei a ist eine perikline Wand in der subepidermalen 
Schicht. Aus Zellkomplex b, c, d werden die Prokambiumstränge her- 
vorgehen. In Abb. 4 b haben die Prozesse begonnen, die zur Ausgliede- 
rung der Blattlamina führen. An den Stellen, an denen sie beiderseits 
herauswuchern wird, sieht man Verdoppelungen in der subepidermalen 
Schicht, die wohl ohne Zweifel in engster Beziehung zu der Blattspreiten- 





Abb. 4a. 20u unterhalb der Spitze. Abb.4b. 30u unterhalb der Spitze. 


bildung stehen. Diese Vorgänge werden deutlicher, wenn man ein älteres 
Blatt in Querschnitte zerlegt. 20 x unterhalb der Spitze hat sich der 
Umriß im Vergleich sowohl mit den Schnitten, die weiter oberhalb 
wurden, als auch mit denen, die in Abb. 4 dargestellt sind, ge- 
ändert (Abb.5a). Er ist dreieckig geworden, während er in Abb. 4 
noch ungefähr elliptisch war. An den Basisecken des etwa gleichschenk- 
ligen Dreiecks wird in Richtung der Pfeile die Blattlamina entstehen. 
Und hier finden wir wieder die periklinen Wände in der subepidermalen 
Schicht (Zellkomplex a, b). 
Und welches Stadium wir auch herausgreifen mögen, überall spaltet 
im Rande der Blattspreite die subepidermale Schicht auf. Das läßt sich 
lückenlos verfolgen von der Spitze eines Blattes, wo gerade die erste 
Hervorwölbung der Lamina zu sehen ist (Abb. 5a), bis zur Basis, wo 
die Blattspreite schon eine gewisse Länge erreicht hat (Abb. 5f). 
Durch perikline Wände teilen sich die subepidermalen Zellen am 
Rande der Blattspreite. Die oberen Teilprodukte, die sich noch oft 
durch antikline Wände teilen (Abb. 5c, Zellkomplex a; Abb. 5b, Zell- 
komplex a), bleiben im Verband der subepidermalen Schicht, während 
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die inneren Teilprodukte ins Innere abgeschoben werden und hier das 
Mesophyll, die Blattnervatur und die Gefäßbündelanastomosen aus sich 
hervorgehen lassen. Diese Vorgänge beim Randwachstum zeigen groBe 
Ahnlichkeit mit denen beim Spitzenwachstum. Ein Unterschied jedoch 
ist vorhanden: 





(D 
wee ante 






Während beim Spitzenwachstum nicht mit voller Sicherheit zu sagen 
war, ob es nur durch die Vorgänge in der subepidermalen Schicht ver- 
ursacht wurde, läBt sich beim Randwachstum ganz bestimmt angeben, 
daB es nur auf den Verdoppelungsvorgängen in der subepidermalen 
Schicht basiert. Wohl treten im Inneren der Primordialblätter auch Zell- 
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teilungen auf; doch führen sie nur zur Differenzierung der Prokambium- 
stränge. Diese Zellteilungen lassen sich deshalb so gut von denen in 
der subepidermalen Schicht scheiden, weil sie zu immer kleineren Zellen 
führen. In Abb. 4a waren die Zellen im Inneren (b, c) noch etwa von 
gleicher Größe wie die der subepidermalen Schicht. In Abb.4b sind 
sie schon kleiner. Und betrachtet man Abb. 5, so sieht man, wie in 
schneller Reihenfolge von der Spitze zur Basis durch fortwährende Zell- 
teilungen die Zellen der Zellgruppe im Inneren immer kleiner und kleiner 
werden und immer deutlicher sich als Prokambiumstrang zu erkennen 
geben. Keinesfalls aber haben diese Zellen im Inneren irgendwelchen 
Anteil an der Bildung der Blattspreite. 

Außer dem Gewebe der Blattlamina geht auch das Gewebe, das die 
Hervorwölbungen ober- und unterhalb der Mittelrippe hervorruft, aus 
der subepidermalen Schicht hervor, wie schon oben besprochen. In 
Abb. 5c ist bei b eine perikline Wand oberhalb des Prokambiumstranges 
zu sehen. In Abb. 5d sind Zellkomplexe a und b aus der subepidermalen 
Sehicht entstanden, in Abb. 5e und f Zellkomplex A. Daß es sich mit 
den Hervorwölbungen auf der Unterseite nicht anders verhält, geht 
klarer aus den oben beschriebenen Längsschnitten hervor, als aus den 
vorliegenden Querschnitten. Doch spricht in 4b Zellkomplex c dafür, 
und nach Abb. 5e und f Zellkomplex B kann wohl kein Zweifel mehr 
über die Herkunft dieses Gewebes bestehen. 

Über den Wachstumsmodus der Hervorwölbungen ist noch folgendes 
zu sagen: 

Bei Entstehung der oberen Hervorwölbung teilen sich sämtliche 
Teilprodukte der subepidermalen Schicht gleichmäßig durch perikline 
Wände weiter, und das ganze Gewebe geht simultan in den unmeriste- 
matischen Zustand über, während die Hervorwölbungen auf der Unter- 
seite dadurch an Umfang zunehmen, daß die inneren Teilprodukte, die 
an das Gefäßbündel angrenzen, sich weiter teilen, während die äußeren 
Partien schon in den halbmeristematischen Zustand übergegangen sind, 
ein Verhalten, das wir succedan nennen können. Dies geht mit aller 
Deutlichkeit z. B. aus Abb. 5f hervor. 


4. Enistehung der Blattnervatur. 


Das Blatt von Plectranthus fruticosus besteht zur Zeit der Anlage 
der Blattnervatur aus drei Mesophylischichten. Die erste und die dritte 
gehen direkt aus der subepidermalen Schicht hervor, die mittlere zweite 
aus den ins Innere abgeschobenen Derivaten der subepidermalen Schicht. 
In dieser mittleren Schicht entstehen auch die Gefäßbündel der Blatt- 
lamina, gleichviel, ob es sich um größere oder kleinere handelt. 

Während Fanmıntzın (10) für Phaseolus und andere dikotyle Ge- 
wächse angibt, daß die Gefäßbündel der Blattspreite aus mehreren 
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Meristemlagen hervorgehen, und zwar Xylem und Phloém aus verschie- 
denen Schichten, verhält es sich bei unserem Objekt so, wie es HABER- 
LANDT (13) in zweien der von ihm untersuchten Fille festgestellt hat. 

In Abb. 6a hat sich die mittlere Mesophylischicht in drei Zellen 
geteilt. In Abb. 6b hat sich die subepidermale Schicht oberhalb und 
unterhalb dieser Teilungen verdoppelt und so schon unter dem neuen 
Gefäßbündel, denn um ein solches handelt es sich, eine Hervorwölbung 
hervorgerufen. In Abb. 6c ist das Gefäßbündel, dessen Herkunft hier 
noch deutlich zu erkennen ist, schon stärker differenziert. Abb. 6d 
stellt ein noch älteres Stadium dar. Oberhalb des Gefäßbündels ist durch 
die Verdoppelungen der subepidermalen Schicht noch keine Hervor- 





Abb. 6a. Abb. 6b. 





Abb. 6c. 


wôlbung hervorgerufen worden, während sie auf der Unterseite schon 
einen beträchtlichen Umfang angenommen hat. 

In bezug auf das verschiedene Entstehungsalter der GefäBbündel 
gibt FAMINTZIN an, daB bei den zuletzt entstandenen die Struktur gegen- 
über der der älteren vereinfacht werde, und zwar so, daß zuerst die 
obere Hervorwölbung wegfalle, dann die untere, und daß schließlich die 
jüngsten Gefäßbündel nur aus Xylem bestünden, da die Teilungen in 
der Schicht unterblieben, die das Phlo&m lieferte. Hinsichtlich der 
Hervorwölbungen kann ich diesen Befund nur bestätigen. 

Den weiteren Verlauf der Gefäßbündelentwicklung, den Anschluß 
der Blattnervatur an den Gefäßbündelstrang der Mittelrippe usw. habe 
ich nicht näher untersucht, da hierüber viele eingehende Arbeiten vor- 
liegen. Ich weise nur auf DANILA (8) und Cor (7) hin. 
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5. Entwicklung des Mesophylls und des Blattstiels. 

Durch den Randwachstumsprozeß werden drei Mesophyll-Lagen ge- 
bildet. Hat nun das Blatt eine Lange von etwa 5 mm erreicht, so spaltet 
die subepidermale Schicht der Unterseite in ihrem ganzen Verlauf noch 
einmal auf, so daß nach diesem Vorgang vier Mesophyll-Lagen vorhanden 
sind, die für das ausgewachsene Blatt charakteristisch sind (Abb. 7). 

Die Bildung der vierten Schicht steht so in Widerspruch zu den 
Angaben Faminrzins (10), HABERLANDTs (13) und Noacxs, die bei 
ihren Untersuchungen fanden, daB ,,die beiden subepidermalen Schichten 
sich, nachdem sie einmal angelegt sind, 
nicht mehr tangential teilen“. 

Und nun noch ein Wort iiber den 
Blattstiel. Er ist entwicklungsgeschicht- 
lich nichts anderes als die Mittelrippe, 
aus der seitlich die Blattlamina nicht 
herauswuchert. Infolgedessen entspricht 
das parenchymatische Gewebe des Blatt- 
stiels, das das zentrale GefaBbiindel um- 
gibt, hinsichtlich seiner subepidermalen 
Entstehung den Hervorwölbungen über 
und unter der Mittelrippe der Blattspreite; es unterscheidet sich von 
ihnen nur durch die stärkere Ausbildung und zeigt denselben Wachs- 
tumsmodus in betreff der unteren und oberen Hervorwülbung, wie es 
schon fiir die Mittelrippe des Blattes beschrieben worden ist. 





Abb. 7. 


6. Erlöschen des Rand- und Spitzenwachstums. 


Das Spitzenwachstum beginnt schon mit der ersten Hervorwölbung 
des Primordialhöckers, während das Randwachstum erst bei einer ge- 
wissen Länge des Primordialblattes einsetzt. Auf Abb. 3a zum Beispiel 
ist noch nichts von einer Blattspreite zu bemerken; aus Abb. 4 geht 
hervor, daß die Bildung der Blattspreite sich erst in ihrem ersten Stadium 
befindet. Man kann also sagen, daß das Randwachstum erst einsetzt, 
wenn das Primordialblatt eine Länge von etwa 40 y erreicht hat. 

Zerlegt man ein älteres Blatt in Querschnitte, so sieht man erst 
etwa 20 y unterhalb der Spitze die Verdoppelungen in der subepider- 
malen Schicht, die für das Randwachstum charakteristisch sind. Und 
immer, solange ein Spitzenwachstum vorhanden ist, bleibt dieses sprei- 
tenlose Stück erhalten. 

Während des Wachstums geht das Blatt langsam in den halbmeriste- 
matischen Zustand über, dann in den unmeristematischen (Abb.8), und 
zwar so, daß die Spitze am längsten meristematisch bleibt, während 
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Das parenchymatische Gewebe, das die Hervor- ” 
wölbungen über der Mittelrippe hervorruft, beginnt 
damit und verliert schon ungefähr 140 y unterhalb “ 
der Spitze seinen halbmeristematischen Charakter BU 
(Abb. 8d). Dann folgt der Prokambiumstrang der i 
Mittelrippe (Abb.8e), der 100 ~ unterhalb der Spitze b 


schon stark in Richtung auf das fertige Gefäß- 
bündel differenziert ist. 

Zuletzt kommt die Blattspreite an die Reihe, die 
als Einheit betrachtet noch in Abb. 8f meristema- 
tisch zu nennen ist. Beobachtet man aber das 
Erlöschen des Wachstums innerhalb der Blatt- 
spreite selbst, so ist hier dasselbe zu sagen wie in 
bezug auf das ganze Blatt. 

Man sieht, daß das Gewebe an der Spitze (im 
Querschnitt gedacht) zuletzt unmeristematisch wird, 
und daß das Gewebe der Hervorwölbungen über 
den Seitennerven und die zwischen den einzelnen 
Spreitengefäßbündeln liegenden Teile der subepi- 
dermalen Schicht der Ober- und Unterseite zuerst 
ihren meristematischen Charakter verlieren, wäh- 
rend die mittlere Mesophylischicht (zu diesem Zeit- 
punkt fehlt die vierte Lage des Mesophylls noch) 
länger meristematisch bleibt als das über und unter 
ihr befindliche Gewebe, doch nicht so lange wie das 
Gewebe unmittelbar unter der Spitze. 

Zu bemerken ist noch, daß das Spitzenwachs- 
tum vor dem Randwachstum erlischt. Ist das 
geschehen, so macht das Randwachstum nicht 
mehr 20 u unterhalb der Spitze halt, sondern zieht 
sich bis zur Spitze hin, wenn auch dann nur in 
beschränktem Umfange; hierdurch werden dann 
die obersten Teile der Spreite ausgebildet. 





B. Ligustrum vulgare. 





ee 


1. Vegetationspunkt. Stark meristematisch. 
Der Formwechsel am Vegetationspunkt von mil 
Ligustrum vulgare und die damit in Zusammen- Halb meristematisch. 
hang stehende periodische Aufspaltung der Zell- 


schichten zeigt große Ähnlichkeit mit den Ver- Kaum meristematisch. 

hältnissen am Stammscheitel von Syringa vulgaris, 

wie sie Koch (16) in seiner ausgezeichneten Arbait  Nicht meristematisch. 

geschildert hat. Abb. 8. 
Planta Bd.3. 34 
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In der Minimalfläche zeigt der Vegetationspunkt einen auBerordent- 
lich kleinen Durchmesser (Abb. 9a); seine ganze Masse ist, ahnlich wie 
es Vöckrıne (29) für die Melastomeen angibt, bei der Blattbildung 
aufgebraucht worden. (Selbstverständlich nur in der Entstehungsrich- 
tung des jiingsten Blattpaares, denn in der Flache, deren Achse dazu 





senkrecht steht, nähert sich der Vegetationspunkt, wie weiter oben be- 
schrieben, gerade dem Stadium der Maximalfläche.) In diesem Stadium 
ist wie immer das Dermatogen als einheitliche Schicht vorhanden. 
Ebenso aber auch das Phyllogen, während die äuBerste Zentralgewebs- 
lage bei a aufspaltet, und das übrige Zentralgewebe keine schichten- 
mäßige Anordnung seiner Zellen erkennen läßt. 

Durch diese Aufspaltungen und durch die hierdurch hervorgerufene 
Abschiebung von Zellen aus der äußersten Zentralgewebslage ins Innere, 
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wird die Masse des Zentralgewebes vermehrt. Im weiteren Verlauf des 
Plastochrons verschwinden die periklinen Wände aus den beiden äuBer- 
sten Zentralgewebsschichten. Diese ordnen sich in zwei Lagen an, deren 
Aufspaltungstendenz man nur noch an einzelnen Stellen erkennen kann 
(Abb. 9b, Zellkomplex a und 6), so daß der Vegetationspunkt in diesem 
Stadium vier scheinbar selbständige Schichten erkennen läßt. 

Diese Anordnung wird unter starkem Flächenwachstum bis zum 
Stadium der Maximalfläche beibehalten. Dann beginnt die Blattbil- 
dung, die, wie wir schon bei Plectranthus sahen, den architektonischen 
Aufbau des Stammscheitels vollkommen verändert (Abb.9c). Das 
Phyllogen, das bisher keinerlei perikline Wand aufwies, spaltet auf 
(Abb. 9c, Zellkomplex a bis k), die äußerste Zentralgewebslage ebenfalls 
(Abb. 9c, 1). Die zweitäußerste Zentralgewebslage vollends, die auf 
Abb. 9b noch so deutlich zu erkennen war, ist als einheitliches Gewebe 
völlig verschwunden. Welche Schicht ist es nun, die durch ihre Auf- 
spaltungen die erste Hervorwölbung der Blatthöcker hervorruft? 

Diese Frage ist bei Ligustrum viel eindeutiger zu beantworten als 
bei Plectranthus. Man sieht auf der rechten Seite der Abb.9c ganz 
deutlich, daß die alleinige Ursache der Hervorwölbung der Blatthöcker 
in den Aufspaltungen des Phyllogens zu suchen ist. 

Durch die Zellteilung h—h, hat sich das Phyllogen verdoppelt. Die 
oberen Teilprodukte bilden die subepidermale Schicht des Blattes, die 
durch die Zellteilungen i und # beweist, daß sie am Spitzenwachstum 
des Blattes von Anfang an in hervorragender Weise beteiligt ist. Die 
inneren Derivate des Phyllogens (h, usw.) treten ebenfalls durch die 
Aufspaltungen m und n in das Primordialblatt ein, während die äußerste 
Zentralgewebslage sich zwar bei / teilt, im übrigen aber eine Beziehung 
zur Blattbildung nicht erkennen läßt. Der Blatthöcker auf der linken 
Seite der Zeichnung zeigt ähnliche Verhältnisse. Durch zahlreiche 
Teilungen (a—g) ist das Phyllogen im Begriff aufzuspalten. Einige 
Schwierigkeit macht hier die unter dem aufspaltenden Phyllogen be- 
findliche Zellenlage o—p. Man könnte sie sowohl dem Phyllogen als 
auch der äußersten Zentralgewebslage zurechnen. Doch sowohl nach 
den Vorgängen im Blatthöcker der rechten Seite, als auch nach anderen 
Präparaten ist kaum ein Zweifel möglich, daß sie ein Abkömmling des 
Phyllogens ist. 

Wir gewinnen so über den Formwechsel des Stammscheitels von 
Ligustrum vulgare folgendes Bild: 

Im Stadium der Minimalfläche spaltet die äußerste Zentralgewebs- 
lage auf, während das Dermatogen und das Phyllogen keine periklinen 
Wände besitzen. Während der Wandlung der Minimal- in die Maximal- 
fläche hören diese Aufspaltungen auf, so daß auch die äußerste Zentral- 
gewebslage eine schichtenmäßige Anordnung zeigt. Bei der Blatthöcker- 

34* 
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bildung ist nur das Phyllogen durch Teilungen mittels perikliner Wände 
beteiligt, während die auBerste Zentralgewebslage zwar auch aufspaltet, 
aber keinerlei Beziehung zur Blattbildung zeigt. 


2. Spitzenwachstum. 

Das Spitzenwachstum des Blattes durch Aufspaltung der subepider- 
malen Schicht setzt, wie wir sahen, schon am Vegetationspunkt mit aller 
Macht ein; und auch fernerhin sind es nur die Teilungen mittels peri- 
kliner Wände in der subepider- 
malen Zellenlage der Primor- 
dialblattspitze, die dasSpitzen- 
wachstum bedingen (Abb.10a, 





Abb. 10a. Länge des Blatthôckers 170 u. Abb. 10b. Länge des Blatthöckers 250 u 


Zellkomplex a, b,c; Abb. 10b, a und b). Charakteristisch für Ligustrum 
vulgare ist, daß die Zahl der Aufspaltungen der subepidermalen Schicht, 
die man in einem Schnitt vorfindet, von Anfang an viel größer ist als 
bei Plectranthus. (Man vergleiche etwa Abb. 3b mit 10a.) 

Wir sehen ferner, daß sich die nach innen abgeschobenen Teilpro- 
dukte der subepidermalen Schicht auf der Unterseite der künftigen 
Mittelrippe zu einer Schicht angeordnet haben, die wir z. B. in Abb. 10a 
von d bis e verfolgen können. 

Was die Bildung des Prokambiumstranges und die Differenzierung 
der Hervorwölbungen über und unter der Mittelrippe angeht, so läßt 
sich das besser an Querschnitten feststellen, denen wir uns jetzt zu- 
wenden wollen. 
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3. Randwachstum. 


30 x unterhalb der Spitze eines 250 y langen Primordialblattes 
(Abb. 11a) ist noch nichts von einer Blattspreite wahrzunehmen. Auch 
die Differenzierung des Prokambiumstranges befindet sich noch in ihren 
Anfängen, und erst eine Zelle läßt ihre Zugehörigkeit zum künftigen 


Ae Æ 





Abb. lla. Abb. 11b. 





Abb. lle. 


Leitgewebe an ihrem kleinen Lumen erkennen. 65 unterhalb der 
Spitze (Abb. 11b) hat sich das geändert. Die Anfänge der Differen- 
zierung des Prokambiumstranges sind deutlich erkennbar. Ferner hat 
durch Zellteilung a—a, in der subepidermalen Schicht die Bildung der 
Blattspreite begonnen. Im Inneren des Blatthöckers läßt sich, abgesehen 
von der subepidermalen Zellenlage und dem Prokambiumstrang, ein bei b 
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und ¢ groBzelliges Gewebe erkennen, das nach den Ausführungen des 
vorigen Abschnittes den Aufspaltungen der subepidermalen Schicht beim 
Spitzenwachstum seine Entstehung verdankt. Dieses Gewebe entspricht 
dem schon im vorigen Abschnitt erwähnten, unter der subepidermalen 





Abb. lig. 


Zellenlage befindlichen Gewebe, wie es Abb. 10a und 10b zeigt, wobei 
aus den Querschnitten hervorgeht, daB diese Schicht nicht auf die Unter- 
seite beschränkt ist, sondern sich auch noch nach rechts und links fortsetzt. 

Dieses Gewebe ist nun neben der subepidermalen Schicht an der 
ersten Hervorwölbung der Blattspreite beteiligt. Denn an den Stellen, 
an denen die Blattlamina beiderseits entstehen wird, finden sich sowohl 
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perikline Wände in der subepidermalen Schicht (Abb. llc, Zellkomplex 
a, b, d) als auch in dem darunter befindlichen Gewebe (Abb. 11e, Zell- 
komplex c, e, f). 

Der nächste Schnitt 104 weiter unterhalb (Abb. 11d) zeigt dieselben 
Verhältnisse, nur daß hier auf der linken Seite der Zeichnung die sub- 
epidermale Schicht keine perikline Wand aufweist. In späteren Stadien 
der Spreitenbildung gewinnen die Aufspaltungen der subepidermalen 
Schicht die Uberhand (Abb. 1le, Zellkomplex a, 6, d, e. Die Beteiligung 
des inneren Gewebes läßt sich nur noch an c erkennen). Wenn die Blatt- 
spreite (im Querschnitt gedacht) eine gewisse Länge erreicht hat, hört 
die Beteiligung des inneren Gewebes an der Spreitenbildung völlig auf 
(Abb. 11f und g). Das Randwachstum erfolgt nur noch durch die Auf- 
spaltungen der subepidermalen Schicht (Abb. 11f, Zellkomplex a, b, c; 
Abb. 11g, a—e). 

Es ist also die Spreitenbildung bei Ligustrum vulgare recht ver- 
schieden von der Entstehung der Blattlamina bei Plectranthus, wo es 
nur die subepidermale Schicht war, von der das Gewebe der Blattspreite 
abstammt. 

Was die Hervorwölbung über und unter der Mittelrippe angeht, so 
kann man beim ausgewachsenen Blatt von Ligustrum schon mit bloBem 
Auge wahrnehmen, daB dieses Gewebe lange nicht die Mächtigkeit er- 
reicht wie bei Plectranthus. Erst gegen die Blattbasis zu tritt es deut- 
licher hervor. 

Auf Abb. lle ist schon über und unter der Mittelrippe ein mebr- 
schichtiges Gewebe vorhanden; doch ist hier seine Abstammung nicht 
so klar ersichtlich wie auf Abb. 11g, die einen Schnitt weiter oberhalb 
durch ein älteres Blatt darstellt. Auf der Unterseite haben die Teilungen, 
die zur Hervorwölbung führen, schon eingesetzt (Zellkomplex d—). 
Bemerkenswerterweise aber nicht in der subepidermalen Schicht, wie 
bei Plectranthus, sondern in der darunter befindlichen Zellenlage, deren 
subepidermale Herkunft wir bei Besprechung des Spitzenwachstums 
schon erwähnten. Von den Vorgängen, denen die Hervorwölbung über 
der Mittelrippe ihre Entstehung verdankt, ist auf Abb. 11g noch nichts 
zu sehen. Doch vollziehen sie sich ebenso wie bei Plectranthus in der 
subepidermalen Schicht. 


4. Entstehung des Mesophylls, der Blatinervatur und des Blattstiels. 


Das Mesophyll des ausgewachsenen Blattes von Ligustrum vulgare 
besteht aus sechs Zellenlagen. 

Unmittelbar durch den RandwachstumsprozeB entstehen, abgesehen 
von der subepidermalen Schicht der Ober- und Unterseite, entweder 
zwei Schichten dadurch, daB zwei Zellen der subepidermalen Schicht 
gleichzeitig aufspalten, und ihre inneren Teilprodukte sich in zwei 
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Schichten anordnen (Abb. lle, rechte Seite der Zeichnung), oder es wird 
nur eine Mesophyll-Lage gebildet, die selbst wieder aufspaltet und so aus 
sich zwei Schichten hervorgehen läBt (Abb. 12a, Zellkomplex a). Von 








diesen zwei inneren Mesophyll-Lagen spaltet die unterste auf (Abb.12a 
Zellkomplex 6, c, d), so daß das Mesophyll jetzt (mit den beiderseitigen 
subepidermalen Zellenlagen) fünfschichtig ist. 

Später teilt sich dann noch die dritte Lage von oben des Mesophylls 
(Abb. 12b), und wir erhalten so die sechs Mesophylischichten des fertigen 
Blattes. Was die Entstehung der 
Blattnervatur anbetrifft, so muß 
man die schwächeren und die 
stärkeren GefäBbündel unterschei- 
den. Die schwächeren entstehen 
nur aus der zweiten Mesophyll- 
schicht, wie es Abb.12a, Zellkom- 
plex e zeigt, die stärkeren aus der 
zweiten und dritten, wobei zu be- 
merken ist, daB die dritte Meso- 
phyll-Lage sich in diesem Stadium 
noch nicht geteilt hat, um die 
sechste Schicht zu bilden. 

Das geht mit aller Deutlichkeit 
aus Abb. 12a hervor, auf der die 
punktierten Zellen des großen Gefäßbündels aus einer Zelle hervor- 
gegangen sind, die dem Verbande der dritten Mesophyllschicht angehört. 

Hervorwölbungen über oder unter den Gefäßbündeln fehlen sowohl 
den stärkeren als auch den schwächeren Gefäßbündeln der Blattner- 
vatur. Bei den stärkeren teilt sich nur auf der Oberseite die über ihnen 
befindliche erste Mesophyll-Lage durch perikline Wände in zwei oder 
drei Zellen, ohne daß diese jedoch eine Hervorwölbung verursachten, 
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da sie sich nicht strecken und so nicht mehr Raum einnehmen als ihre 
Mutterzelle. 

Was den Blattstiel angeht, so ist er bei Ligustrum vulgare immer 
schwach geflügelt. Das rührt daher, daB aus jeder Zone des Primor- 
dialblattes die Blattlamina seitlich herauswächst, wenn auch nur 
schwach, wie im Bezirk des Blattstiels. 


Erérterung der Ergebnisse. 


Die Theorie der Periklinalchimären verlangt hinsichtlich der diplo- 
chlamyden Periklinalchimären, daß abgesehen vom Dermatogen, min- 
destens zwei Histogene, die gesondert wachsen, mit in das Blatt ein- 
treten1). Das ist bei den von mir untersuchten Objekten nicht der Fall. 

Bei Plectranthus fruticosus war zwar die Möglichkeit vorhanden, 
daß das ‘Zentralgewebe am Aufbau des Blatthöckers beteiligt ist, doch 
wird die Blattspreite nur von der subepidermalen Schicht gebildet, ist 
also einheitlicher Abkunft. Bei Ligustrum vulgare war von vornherein 
festzustellen, daß das Zentralgewebe nicht in das Blatt eintritt, und 
daß somit das ganze Blatt mitsamt der Blattspreite vom Phyllogen 
seinen Ursprung nimmt. 

Es hat sich ferner ergeben, daß es durchaus nicht ‚unmöglich ist, 
entwicklungsgeschichtlich einwandfrei festzustellen, welche Teile des 
jungen Blattes aus der zweiten und welche aus tieferen Zellschichten 
des Vegetationspunktes stammen“, wie Baur (5) in seiner überaus 
scharfen Kritik der Noackschen Arbeit angibt. Man kann selbstver- 
ständlich nicht die Herkunft jeder Zelle bestimmen, doch gelingt es bei 
Beachtung des Formwechsels, die Abstammung der Hauptmasse der 
einzelnen Blatt-Teile festzustellen. 

Weiterhin war zu konstatieren, daß das Phyllogen des Vegetations- 
punktes und die subepidermale Schicht des Blatthöckers die Haupt- 
ursache des Spitzen- und Randwachstums sind, entgegen den Angaben 
von KruMmsHorz (17), der schreibt: ‚Dabei sei nochmals hervorge- 
hoben ..., daß nämlich das Rand- und Spitzenwachstum der subepi- 
dermalen Schicht durchaus keine so bevorzugte Stellung einnimmt, wie 
Noack offenbar glaubt.‘ 

Alles in allem läßt sich sagen, daß bei unseren beiden Objekten der 
Wachstumsmodus der Blätter dem von der Theorie der Periklinalchi- 
mären geforderten durchaus nicht entspricht. 

Im übrigen sind es überhaupt nur sehr wenige der bisher unter- 
suchten Dicotylen, bei denen hinsichtlich der Wachstumsweise ihrer 
Blätter diplochlamyde Periklinalchimären möglich sind. 





1) Haplochlamyde Periklinalchimären sind in allen Fällen möglich, da das 
Dermatogen als Epidermis über dem Blatt immer einschichtig bleibt. 
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Da ist zuerst zu nennen Honkenya peploides, die von Herric (14) 
untersucht wurde, wobei zu bemerken ist, daß Hrrrıc die Kenntnis 
des Formwechsels fehlte und somit ein wichtiges Kriterium zur Beur- 
teilung der Frage, welche Schichten mit in das Blatt eintreten. Außer- 
dem gibt schon KRumBHoız an, daß eine der Herricschen Zeichnungen 
von Honkenya „jedenfalls Zweifel erregen‘ kann. 

Von den von Scumipt (23) untersuchten Objekten kommt nur 
Veronica speciosa in Frage. Doch schreibt Scumipr selbst, daß ,,ein 
genaueres Studium der Blattentwicklung nicht im Plane der vorliegen- 
den Untersuchung lag“ (genaueres von mir hervorgehoben). 

Ferner sind noch Oenothera und Pelargonium zonale ,,Mme. SALLERAY“ 
hierher zu rechnen, die von KRUMBHOLZ untersucht wurden, wobei bei 
Pelargonium zonale „Mme. SALLERAY“ leider jede Angabe über die 
Spreitenbildung fehlt. 

Außerdem gibt Baur (5) an, „daß... mehr als zwei Zellschichten 
mindestens bei Pelargonium und Philadelphus am Blattaufbau beteiligt 
sind“. Doch fehlt darüber von seiner Seite bis heute jede genauere 


Demgegenüber stehen eine ganze Anzahl von Pflanzen, deren Blatt- 
bildung dem von der Theorie geforderten Schema nicht folgt. 

Das sind: 

1. Elodea densa, Elodea canadensis, Hippuris vulgaris, Galium ru- 
bioides, von denen Herric angibt, daß „sich die Entwicklung des 
Blattes auf eine Periblemschicht zurückführen“ läßt. 

2. Syringa vulgaris und Scrophularia nodosa, die SCHMIDT unter- 
suchte. 

3. Pelargonium zonale „Mädchen aus der Fremde‘, eine Pflanze, die 
Noack seinen Untersuchungen zugrunde legte. Leider sind seine An- 
gaben über Crataegomespilus Dardari und Crataegomespilus Asnieresii 
zu unvollständig, um sichere Schlüsse daraus ziehen zu können. 

4. Plectranthus fruticosus und Ligustrum vulgare nach den vorliegen- 
den Untersuchungen. 

Wir müssen so zu dem Schlusse kommen, daß das Wachstum der 
Blätter in den meisten Fällen so verläuft, wie es in der vorliegenden 
Arbeit geschildert wurde, und daß somit in diesen Fällen diplochlamyde 
Periklinalchimären unmöglich sind. 

Die Fälle, in denen der Wachstumsmodus der Blätter dem von der 
Theorie geforderten entspricht, scheinen nur Ausnahmen darzustellen. 

Es frägt sich jetzt, wie dann die albotunikaten Formen zu erklären 
sind, bei denen die Deutung als Periklinalchimären versagt. An dieser 
Stelle kann ich darauf nicht eingehen. Doch ist es meine Absicht, diese 
Frage an Coleus hybridus, einer Pflanze, die dazu besonders geeignet 
erscheint, zu studieren. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. Der Vegetationspunkt von Plectranthus fruticosus besteht aus dem 
einschichtigen Dermatogen, dem einschichtigen Phyllogen und dem Zen- 
tralgewebe, dessen äuBerste Zellen sich im Stadium der Minimal- und 
Maximalfläche zu einer Schicht anordnen. Das Phyllogen spaltet nur 
zur Zeit der Blattanlage auf und ist in hervorragender Weise bei der 
Bildung der Blatthöcker beteiligt. Es ist sehr unwahrscheinlich, daß 
auch das Zentralgewebe mit in das Primordialblatt eintritt. 


2. Das Spitzenwachstum des Blattes von Plectranthus fruticosus be- 
ruht fast ausschließlich auf den Teilungen mittels perikliner Wände, die 
in der subepidermalen Schicht der Primordialblattspitze stattfinden. 

3. Die Blattspreite von Plectranthus fruticosus geht ausschließlich aus 
der subepidermalen Schicht des Primordialblattes hervor und läßt sich 
somit auf das Phyllogen des Vegetationspunktes zurückführen. 

4. Die Hervorwölbungen über und unter der Mittelrippe und den 
Gefäßbündeln der Blattlamina bei Plectranthus fruticosus sind subepi- 
dermaler Herkunft. 

5. Die Gefäßbündel der Blattlamina von Plectranthus fruticosus ent- 
stehen in der zweiten Mesophylischicht (von der Blattoberseite her ge- 
rechnet). 

6. Die vierte Mesophyll-Lage von Plectranthus fruticosus entsteht durch 
Aufspaltung der subepidermalen Schicht der Blattunterseite. 

7. Bei Ligustrum vulgare spaltet im Stadium der Minimalfläche die 
äußerste Zentralgewebslage auf, während das Dermatogen und das Phyl- 
logen keine periklinen Wände besitzen. Während der Wandlung der 
Minimal- in die Maximalfläche hören diese Aufspaltungen auf. Die 
Zellen der äußersten Zentralgewebsschicht zeigen dann eine schichten- 
mäßige Anordnung. Bei der Blatthöckerbildung ist nur das Phyllogen 
durch seine Aufspaltungen beteiligt. Das Zentralgewebe hat keinen 
Anteil an der Blattbildung. 

8. Das Spitzenwachstum bei Ligustrum vulgare vollzieht sich aus- 
schließlich durch die Aufspaltungen der subepidermalen Schicht der 
Primordialblattspitze. 

9. Bei der Anlage der Blattspreite von Ligustrum vulgare sind die 
subepidermale Schicht des Primordialblattes und das innere Gewebe 
des jungen Blatthöckers beteiligt. In seinen späteren Stadien beruht 
das Randwachstum nur auf den periklinen Teilungen der subepider- 
malen Zellage. 

10. Diplochlamyde Periklinalchimären sind bei beiden untersuchten 
Objekten unmöglich. 
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WEITERE BEOBACHTUNGEN AN SPALTOFFNUNGEN. 
Von 
K. LINSBAUER 
(Qraz). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Januar 1927.) 


Gegenüber ILsıns Aufsehen erregenden Untersuchungen über die Be- 
ziehungen zwischen Stärkeumsatz, osmotischem Wert und Öffnungs- 
zustand der Stomata ist die Frage nach deren Verknüpfung mit plas- 
matischen Zustandsänderungen einigermaßen in den Hintergrund ge- 
treten. Wie aber ILsıns Forschungen (1925) in letzter Linie auf Lertees 
(1886) und Lioyp (1908) zurückgehen, so liegen in diesen Arbeiten auch 
bereits Beobachtungen und Gedanken vor, die auf eine maßgebende Be- 
teiligung des Plasmas an den Spaltöffnungsbewegungen hinweisen. 
LeErtGeg verdanken wir insbesondere die sehr bemerkenswerte aber bis- 
her wenig gewürdigte Beobachtung, daß bei Galtonia mit der Öffnungs- 
bewegung der Stomata der Körnchengehalt des Plasmas bis zum fast 
völligen Schwinden abnimmt, was auf eine tiefgreifende physikalisch- 
chemische Änderung des Plasmakolloids hinweist (1. c., S. 127ff.). Nach- 
dem in neuerer Zeit die Vorstellungen über die Kolloidnatur des Plasmas 
zur herrschenden geworden sind, lag es nahe, kolloidchemischen Ver- 
änderungen bei Spaltöffnungs- und anderen Bewegungen eine maß- 
gebende Rolle zuzuschreiben (SUESSENGUTH 1922); tatsächlich ist es in 
den letzten Jahren WEBER (1925—26) geglückt, derartige Zustands- 
änderungen im Schließzellenplasma zu ermitteln; er wies einen Unter- 
schied in der Plasmolyse- und Kernform bei offenen und geschlossenen 
Stomata nach und konnte insbesondere auch zeigen, daß die Resistenz 
des Plasmas gegen Temperaturextreme bei geöffneter Spalte einen höhe- 
ren Wert erreicht. Ich selbst konnte vor kurzem unter den gleichen Be- 
dingungen auch eine Zunahme der Giftresistenz beobachten (1926). 
Diese Befunde stehen untereinander in gutem Einklang. Sie lassen sich 
jedenfalls am besten dahin deuten, daß die Öffnungsbewegung mit 
einer Entquellung des Plasmas verbunden ist, die ihrerseits auch zu 
einer Steigerung der Resistenz gegen äußere Einflüsse führt. 

Viel früher schon wurde wiederholt der Vermutung Ausdruck ge- 
geben, daß Permeabilitätsänderungen des Plasmas, die gleichfalls als 
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Ausdruck einer kolloidchemischen Veränderung aufzufassen sind, an 
den Spaltöffnungsbewegungen wesentlich beteiligt seien. Ich selbst habe 
schon in einer weiter zurückliegenden Arbeit (1916) eine Beteiligung von 
Permeabilitätsänderungen am Spiele der Spaltöffnungsbewegungen an- 
genommen, ohne damals freilich über entsprechende Beweise zu verfügen. 
In dieser Anschauung wurde ich durch eine in unserem Institute aus- 
geführte Arbeit von Nicori¢ (1925) nur noch bestärkt. Die überraschende 
Beobachtung, von deren Richtigkeit ich mich überzeugen konnte, daß 
bei Zebrina pendula jede plötzliche Steigerung der Lichtintensität zu 
einer vorübergehenden Verengerung der Spalte führt, läßt wohl einen 
Zweifel berechtigt erscheinen, daß diese verhältnismäßig schnell ab- 
laufenden Bewegungen auf enzymatische Prozesse zurückzuführen 
seien, während sie bei Annahme von vorübergehenden Permeabilitäts- 
schwankungen leicht verständlich wären. 

KısseLew (1925) geht bei seiner Kritik der Enzymtheorie der Spalt- 
öffnungsbewegung von ähnlichen Überlegungen aus. Er hält es für un- 
wahrscheinlich, daß die mannigfachen Ursachen, die zu einer Änderung 
der Spaltweite führen, in gleicher Weise auf den enzymatischen Prozeß 
innerhalb der Schließzellen einwirken könnten, und daß diese genügend 
empfindlich wären, die in kürzester Zeit auftretenden Schwankungen der 
Spaltweite zu erklären!). 

Man könnte allerdings zur Erklärung der überraschend hohen Emp- 
findlichkeit der Stomata gegenüber Helligkeitsschwankungen — eine 
Veränderung der Spaltweite ist oft schon innerhalb weniger Sekunden 
erkennbar (Emmy Ste 1913, LINSBAUER 1916 u. a.) — mit UNGERER 
(1926) annehmen, daß sie vielleicht auf Einschaltung einer Änderung 
des Säuregehaltes in das Glied der Reaktionskette zwischen die Assi- 


1) Wenn KısseLew gegen die Enzymtheorie einwendet, daß die Stomatär- 
bewegung nicht immer „bemerkbare Veränderungen der Stärkequantität‘“ nach 
sich zieht und umgekehrt die Quantität der Stärke sich bei derselben Spalt- 
breite verändern kann, so muß demgegenüber doch betont werden, daß die 
en der Stärkequantität aus der Zahl der Stärkekörner ein allzu grobes 

Maß darstellt und um so leichter zu Irrtümern führen muß, als sich die Größen- 
schwankungen der Stärkekörnchen kaum abschätzen lassen. KısseLew hat 
bei seinen Untersuchungen oft zur Zählung der Stärkekörner ge- 

griffen, ohne aber auf die Fehlergrenzen hinzuweisen, die solchen Zählungen 
notwendigerweise anhaften müssen. Sehen wir ganz von den beträöhtlichen 
individuellen Schwankungen in den auf engem Raum stehenden Schließzellen 
ab, so darf nicht übersehen werden, daß in den Schließzellenchloroplasten stets 
eine Anzahl Teilkörnchen vorhanden sind (Lroyp 1908), auf deren Zahl und 
Größe es ankommt. Ihre Zählung ist so gut wie ausgeschlossen. Zählt man 
aber nur die ganzen Komplexe von Teilkörnchen, dann ist ihre Anzahl offen- 
kundig durch die Zahl der jeweils vorhandenen Chloroplasten begrenzt. Die 
Unterschiede im Stärkegehalt müssen daher schon recht ausgiebig sein, um 
eine sichere Schätzung zu ermöglichen. 
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milationstätigkeit der Chloroplasten und der Enzymaktivierung zurück- 
zuführen wäre (8. 139). Dafür spräche auch, daß der Säurewechsel ge- 
rade in den Schließzellen ein hohes Maß erreichen soll (HEMPEL 1917; 
vgl. auch ARRHENIUS 1922, Sayre 1923 und 1926, S. 259). Aber selbst 
wenn sich diese Beobachtungen bestätigen sollten, bleibt es noch frag- 
lich, ob eine auf diesem Wege erzielte Enzymregulierung die erforder- 
liche Geschwindigkeit erreichen könnte. 

Gegen eine unmittelbare Beeinflussung der Diastasewirkung bei den 
Spaltöffnungsbewegungen lassen sich auch Beobachtungen über die Wir- 
kungen von Salzen ins Treffen führen. MascHKowzerr (1925), der die 
Wirkung 1- und 2-wertiger Chloride auf die Tätigkeit der Amylase 
untersuchte, fand daß die Chloride stets hemmend wirken, wobei sich 
K und Na am wenigsten schädlich erwiesen. Von den 2-wertigen Kat- 
ionen hemmt MgCl, die Amylase, während CaCl, ausgesprochen stimu- 
lierend wirkt. Demzufolge müßte letzteres eine Beschleunigung des 
Stärkeabbaues in den Schließzellen und dadurch eine Förderung der 
Öffnungsbewegung bedingen, während tatsächlich der gegenteilige Effekt 
zu beobachten ist; Ca-Salze hemmen die Offnungsbewegungen (ILIIN 
1922, WEBER 1923, S. 53, u. a.). Sind diese Beobachtungen richtig*), 
so muß angenommen werden, daß die Ca-Ionen im Falle der Schließ- 
zellen in erster Linie das Plasmakolloid verändern und so indirekt eine 
Verzögerung des Stärkeabbaues veranlassen. 

In dankenswerter Weise hat KiIssELEW die experimentelle Behand- 
lung der Frage in Angriff genommen. Seine Untersuchungen führten 
ihn zu der Vorstellung, daß die Schließbewegung der Stomata mit einer 
Permeabilitätserhöhung verbunden ist. Von anderer Seite dagegen wurde 
wieder eine Steigerung der Permeabilität bei Belichtung, also bei der 
Öffnungsbewegung, angenommen. 

Da mir eine Entscheidung der Frage für das Verständnis der Physio- 
logie der Spaltöffnungen von Wichtigkeit schien, versuchte ich vor- 
wiegend mit Hilfe der Vitalfärbung ihrer Lösung näher zu kommen. 
Wenn ich mich zu dieser Methode entschloß, so lag es vornehmlich daran, 
daß sich die plasmolytischen Methoden, denen man im allgemeinen den 
Vorzug geben wird, für Schließzellen nur wenig eignen, insbesondere da 
die Form der Schließzellen und die Art der Plasmolyse Messungen sehr 
erschweren oder direkt unmöglich machen. 

KısseLew selbst hat sich neben anderen auch der gleichen Methode 
zur Ermittlung der Permeabilität bedient; er fand insbesondere, daß die 


1) BIEDERMANN (1921) fand jedenfalls, daß KCl und NaCl die Diastase wesent- 
lich stärker aktivieren als CaCl. Nach OPPENHEIMER (1925, S. 698) ist die 
Wirkung der Kationen auf Diastase überhaupt eine unbedeutende. Die 2-wertigen 
sollen dabei kräftiger aktivieren als die 1-wertigen; diese wirken reinem Wasser 
gegenüber hemmend oder fördernd, je nach dem py-Gehalt. 
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SchlieBzellen bei geschlossener Spalte Indigoblau schneller aufnehmen 
als offene und sich demgemäß in gleicher Zeit dunkler färben, woraus 
er auf eine erhöhte Permeabilität schließen zu dürfen glaubt. Ich kann 
jedoch seine Versuche nicht als einwandfrei gelten lassen. Abgesehen 
davon, daß die vom Verfasser beobachteten Differenzen im Färbungs- 
grad, nach seiner Darstellung zu urteilen, nur wenig ausgesprochen ge- 
wesen zu sein scheinen, muß eingewendet werden, daß es nicht angeht, 
aus der innerhalb einer bestimmten Zeit erreichten Färbungsintensität 
ohne weiteres einen Schluß auf den Permeabilitätsgrad zu ziehen. Die 
sichtbare Färbung hängt durchaus nicht nur von der Konzentration des 
Farbstoffes ab sondern auch von einer Reihe anderer schwer zu über- 
sehender Bedingungen, die in den chemischen und physikalisch-chemi- 
schen Eigenschaften des gefärbten Substrates begründet sind. Der Ein- 
wand, daß es sich doch lediglich um den Vergleich von Zellen gleicher 
Art handelt, so daß Täuschungen infolge der Variabilität des Substrates 
nicht in Betracht kommen, trifft durchaus nicht zu, es besteht vielmehr 
die Möglichkeit, daß im offenen und geschlossenen Zustande der Stomata 
die Bedingungen der Farbstoffspeicherung verschieden sind, ohne daß 
dabei die Permeabilität eine Änderung erfahren hat. Ich erinnere nur 
daran, daß erfahrungsgemäß die Speicherung basischer Farbstoffe durch 
eine Säurevermehrung beeinträchtigt, durch eine Säureabnahme ge- 
fördert wird (siehe RuMmJantzew und Keprowsky 1926, S. 201; hier 
auch Lit.), also durch Bedingungsänderungen, die möglicherweise auch 
in Schließzellen vorkommen könnten. 


Methode und Material. 

Die zur Untersuchung verwendeten Epidermispräparate wurden ent- 
weder in die Lösungen von Farbstoffen oder Reagentien untergetaucht 
oder so schwimmen gelassen, daß sie mit der nicht kutinisierten Seite 
in unmittelbarer Berührung mit der Flüssigkeit standen. Die Kutikula 
der Epidermis selbst scheint wenigstens für Farbstoffe so gut wie im- 
permeabel zu sein; dagegen sprechen gewisse Erfahrungen dafür, daß 
die Schließzellen trotz ihrer die freien Wände bedeckenden Kutikula 
unmittelbar Farbstoffe aufzunehmen vermögen. Als Blätter von Zebrina 
auf 24 Stunden in Neutralrotlösung (1 : 50000) untergetaucht wurden, 
waren Epidermis- und Nebenzellen völlig ungefärbt geblieben (abgesehen 
von zufällig verletzten Stellen), während sich Schließzellen und Trichome +) 


1) In den Trichomen nicht zu alter Blätter war ganz regelmäßig die Stiel- 
zelle karminrot tingiert, während in den keulenförmigen Köpfchenzellen das 
Neutralrot in großen orangegelben Nadelbüscheln auskristallisiert war, die dem 
äußersten Ende (der am stärksten gekrümmten Wandstelle) aufsaßen und sich 
bis über die Mitte der Zelle erstreckten. Die einfachste Erklärung für diese 
recht auffällige Erscheinung ist die, daß der Inhalt der drüsigen Köpfchenzelle 
stark alkalisch reagiert. 
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intensiv gefärbt zeigten. Es ist wohl kaum anzunehmen, daß der Farb- 
stoff durch andere Blattgewebe in Trichome und Schließzellen eindringt, 
ohne auf diesem Wege eine merkliche Färbung zu veranlassen. 

An Farbstoffen benützte ich vorwiegend das relativ unschädliche 
Neutralrot; außerdem wurden aber vergleichsweise auch andere basische 
Farbstoffe herangezogen, wie Methylenblau, Methylviolett, Bismarck- 
braun sowie von Leukofarbstoffen käufliches Rongalitweiß. Wenn ich 
die Farbstoffe in Konzentrationen einwirken ließ, wie sie sonst für Vital- 
färbungsversuche nicht üblich sind, so geschah es aus dem Grunde, um 
in möglichst kurzer Zeit eine Farbstoffaufnahme zu erzwingen; mir 
war nicht daran gelegen, den Prozeß der Vitalfärbung als solchen zu 
studieren, sondern diesen Vorgang als Indikator für die Permeabilitäts- 
verhältnisse der Zelle zu verwerten. Ich betone übrigens von vornherein, 
daß ich stets lediglich eine Färbung des Zellsaftes beobachtete, während 
die genännten Farbstoffe niemals eine Lebendfärbung des Plasmas ver- 
anlaßten. Ich hebe diese Tatsache hervor, weil KısseLew (1925) an 
einer Stelle bemerkt, er hätte die „Plasmafärbung‘ untersucht (S. 289). 
Eine Anfärbung von Plasma und Kern war in meinen Präparaten immer 
ein Zeichen der irreparablen Schädigung und des bevorstehenden Ab- 
sterbens. 

Als weiteres Kriterium des Absterbens kann der Übergang des Kern- 
plasmas aus dem Sol- in den Gelzustand betrachtet werden. Ist der 
Kern in der unversehrten Zelle hyalin oder feinkörnig, so wird er beim 
Absterben irreversibel grobkörnig oder unter Umständen gallertig, oder 
er verquillt (bei Zusatz von Alkalien) bis zur Unkenntlichkeit. In kri- 
tischen Fällen wurde zur Entscheidung immer Plasmolyse und Deplas- 
molyse der Zelle geprüft. 

Was das Material betrifft, so wählte ich je nach der Jahreszeit Ob- 
jekte sehr verschiedener systematischer Stellung, so Allium cepa, eine 
Monokotyle mit völlig stärkefreien Schließzellen, ferner Zebrina, Trades- 
cantia virginica oder das wegen seiner großen Schließzellen an unserem 
Institute sehr beliebte Chrysanthemum ( Leucanthemum) maximum Hort. 
u.a. Eine nähere histologische Beschreibung der Objekte erübrigt sich im 
allgemeinen, nur scheint es mir geboten, über einige Erfahrungen zu be- 
richten, die ich über die Stomata von Allium und Tradescantia gesammelt 
habe, da sie für die Beurteilung der folgenden Versuche von einiger 
Wichtigkeit sind. 

Allium cepa. Wird die Epidermis eines dem Lichte ausgesetzten 
Blattes mit mehr oder weniger weit geöffneten Spalten sofort in Leitungs- 
wasser (Oberseite nach unten) untersucht, so findet man in den Schließ- 
zellen die fast hyalinen bis feinkörnigen Zellkerne in der Zellmitte an 
Plasmafäden suspendiert. Die Chloroplasten, 20—25 an der Zahl, liegen 
zumeist der Rückenwand an und sind auffallend klein und bleich. 

Planta Bd. 3 35 
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Nichtsdestoweniger geben sie die Motiscusche Chlorophyllreaktion(1896) 
und reduzieren AgNO, (Morison 1918a)?). Mit KOH wird der Kern 
grob ausgeflockt und in seinem Umkreis werden oft zahlreiche kugelige 
Gebilde, wohl Leukoplasten, sichtbar. Epidermen von Blättern, deren 
Stomata durch Welken oder langen Aufenthalt im Dunkeln, der, wenn 
nicht besondere Vorsichtsmaßnahmen getroffen werden, immer mit 
einem merklichen Turgorverlust verbunden ist, zeigen in den Schließ- 
zellen ein wesentlich abweichendes Verhalten der Zellkerne. Sie sind 
nur selten hyalin wie in den turgeszenten Lichtblättern, viel häufiger 
trifft man gelatinöse, stärker lichtbrechende und dabei oft unregelmäßig 
konturierte kleinere Kerne an. Solche Kerne fehlen wohl auch den 
Schließzellen belichteter Blätter nicht gänzlich, doch treten sie in diesem 
Falle nur in einem geringen Prozentsatz auf. Nicht selten verhalten sich 
die Kerne in einem Schließzellenpaar verschieden; die eine Schließzelle, 
die durch den Besitz eines großen mehr hyalinen Kernes ausgezeichnet 
ist, erscheint dann stärker turgeszent und vorgewölbt, die andere da- 
gegen entspannt und durch einen unregelmäßig begrenzten und gelati- 
nösen Kern auffällig. Auch die Lage der Zellkerne ist in beiden Fällen 
eine verschiedene. Die kleinen gelatinösen Kerne pflegen der Innen- 
oder Außenwand der Zelle anzusitzen oder sie durchsetzen die Zelle der 
ganzen Quere nach wie eine schmale Binde. Es schienen zunächst ähn- 
liche Differenzen in der Kernform vorzuliegen, wie sie WEBER (1926a) 
bei den durch Welken geschlossenen Spaltöffnungen von Chrysanthemum 
beobachtete; hier waren die Kerne der offenen Stomata stets kugelig, 
die der geschlossenen dagegen amöboid-vielgestaltig. Auch in der Plas- 
molyseform ergaben sich deutliche Differenzen. Bei offener Spalte trat 
eine typische ,,Krampfplasmolyse“ (Weser 1925) auf, in den Schließ- 
zellen mit gelatinösen Kernen war hingegen normale Plasmolyse zu be- 
obachten, mäßig offene Stomata lieferten Zwischenformen (Abb. 1). 
Nach diesen Befunden schien es, als wären die beobachteten Diffe- 
renzen in Struktur und Verhalten von Kern und Plasma unmittelbar 
mit dem Öffnungszustand der Stomata verknüpft. Diese Auffassung 
erwies sich aber als unhaltbar. Wurden zwei bis drei Zellenlagen dicke 
Stellen miteinander verglichen, so konnten solche Unterschiede nicht 
mehr beobachtet werden. Das Gleiche war auch dann der Fall, wenn 
durch entsprechende Maßnahmen dafür gesorgt wurde, daß eine Ver- 
engerung oder der Verschluß der Stomata im Dunkeln unter Erhaltung 
des vollen Blatt-Turgors eintrat; in diesem Falle waren auch an abgezoge- 


1) Wie man sich leicht überzeugen kann, zeigen die Schließzellenchloro- 
plasten im Fluoreszenzmikroskop auch die typische Fluoreszenz. Wenn SAYRE 
(1926, S. 256) sagt: ,, The green color in the plastids of the guard cells does not 
give the micro-chemical tests for chlorophyll . . .“, so trifft diese Beobachtung 
sicher nicht zu. 
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nen Epidermen (also an einschichtigen Stellen) nur hyaline Kerne zu 
sehen. Die Erklärung des verschiedenen Verhaltens kann somit nur 
darin liegen, daB die Stomata beim Abziehen der Epidermis von welken 
Blättern viel stärker geschädigt werden, als wenn die Präparation bei 





a b c 


Abb. 1. Plasmolysebilder in Schließzellen von Allium cepa; a Stomata weit geöffnet, b dieselben 
wenig offen, c normale Plasmolyse in Schließzellen mit gelatinösem Kern. 


voller Blatt-Turgeszenz erfolgt. Diese Tatsache, der bei vergleichenden 
Untersuchungen an offenen und geschlossenen Spalten eine besondere 
Aufmerksamkeit zu widmen ist, bedarf noch näherer Aufklärung. Im 
allgemeinen findet man, daß sich die Oberhaut an vollturgeszierenden 
Blättern viel vollkommener abziehen läßt als an welken, bei denen zu- 
meist subepidermales Gewebe mit der Epidermis mitgeht. Man sollte 
daher eher erwarten, daß in diesem Falle die Schädigung durch die Prä- 
paration geringer sein müßte. Der Grund für die stärkere Schädigung 
liegt aber vermutlich darin, daß das Plasma der Schließzellen bei ge- 
schlossener Spalte für Insulte jeder Art empfindlicher ist, wie auch ihre 
geringere Resistenz gegen Temperaturextreme (WEBER 1926b u. c.) und 
Gifte (K. LINSBAUER 1926) beweist. Daß die Zellen mit gelatinösen 
Kernen tatsächlich geschädigt sind, ergibt sich daraus, daß die Kerne 
Neutralrot annehmen und ihre Chloroplasten keine Silberreduktion 
zeigen, obgleich die Fähigkeit zur Plasmolyse noch erhalten ist. 
Tradescantia virginica. Mit dieser Pflanze hat bereits SCHAEDE 
(1923, S. 83) einige Vitalfärbungsversuche mit Chrysoidin und Methylen- 
blau durchgeführt, doch erwies sie sich für seine Zwecke als ungeeignet. 
Für unsere Untersuchungen hingegen, bei denen es sich nicht um das 
Problem der Vitalfärbung selbst handelte, bildete sie eines der günstigsten 
Objekte. Gewiß wird durch Kutikula und Wachsüberzug die Farbstoff- 
aufnahme erschwert und ebenso muß zugegeben werden, daß die Sto- 
mata durch das Einlegen der abgezogenen Oberhaut in die Farblösung 
unter abnorme Bedingungen geraten. Diese Mängel treffen aber in 
gleicher Weise auch für jedes andere Material zu; die Tendenz zur Ein- 
rollung und Ungleichmäßigkeit der Färbung ist jedenfalls nicht größer 
als bei anderen Objekten. Einen Vorteil gegenüber Zebrina hat Trades- 
cantia insofern, als sich die Oberhaut sehr leicht abziehen läßt und in 
35* 
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den Atemhöhlen die Luft nicht so zäh festgehalten wird, was die Stoff- 
aufnahme störend beeinflußt. Ganz ohne Schädigung geht es natürlich 
auch hier nicht ab, in der Regel wird davon jedoch nur ein Teil der 
Epidermiszellen betroffen; Neben- und Schließzellen bleiben zumeist 
völlig unversehrt, nur die lateralen Nebenzellen fand ich während des 
Herbstes an alten Blättern oft abgestorben. 

Einen besonderen Vorzug dieses Objektes bildet die Größe und die 
Differenzierung des Spaltôffnungsapparates. Die Chloroplasten sind 
klein, aber ziemlich zahlreich (28—30), der Zellkern, der in der unver- 
sehrten Zelle nur andeutungsweise zu sehen ist, hat einen länglichen bis 
spindelförmigen Umriß. Chloroplastenverlagerung und Kernmetabolis- 
mus sind bei den Bewegungsvorgängen nicht auffällig. Während die 
trapezförmigen lateralen Nebenzellen stets als solche nach Größe und 
Umriß kenntlich sind, ist das Verhalten der polaren Nebenzellen ein 
sehr wechselndes. Bei normaler Ausbildung sind sie fast quadratisch 
und unterscheiden sich schon dadurch wesentlich von den gewöhnlichen 
langgestreckten Oberhautzellen, nicht selten wächst aber eine der po- 
laren Nebenzellen oder auch beide zur Größe von normalen Epidermis- 
zellen heran, und dann gleichen sie diesen auch in ihrem tinktionellen 
und physiologischen Verhalten!). Auch sonst fehlt es nicht an Ab- 
normitäten in der Ausbildung der Nebenzellen (Verlagerung, Ausfall 
von einzelnen Zellen), doch sind sie so selten, daß sie hier nicht in Be- 
tracht kommen. Wie die übrigen Epidermiszellen besitzen auch die 
Nebenzellen große, an Plasmafäden suspendierte feinkörnige Zellkerne, 
die von zahlreichen Leukoplasten umgeben sind. Ein Unterschied im 
Zellinhalte zwischen den Nebenzellen untereinander besteht nur darin, 
daß die Zahl dieser Plastiden in den lateralen Zellen oft auffallend 
kleiner ist, so daß größere Teile der Kernoberfläche von ihnen entblößt 
sind; in diesem Falle liegen sie vorwiegend dem der Spalte abgekehrten 
Rand des Z.llkernes an. Eine Plasmaströmung ist wohl immer vor- 
handen, aber bei gewöhnlichem Lichte oft sehr schwer zu erkennen. 


Farbstoffkugeln. 


Wenn ein basischer Farbstoff, wie Neutralrot, Methylenblau, Bis- 
marckbraun, Azur oder dergleichen, in den Saftraum eintritt, so erscheint 
er zunächst völlig homogen verteilt. Nimmt seine Konzentration da- 
gegen bis zu einem gewissen Maße zu, dann stellt sich ein sehr auffälliges 


1) Ahnliches gilt fiir laterale Nebenzellen, wenn sie, was ausnahmsweise 
vorkommt, eine Längsteilang erfahren; die äußere nimmt dann den Charakter 
einer gewöhnlichen Epidermiszelle an, wahrend sich die innere, also die der 
SchlieBzelle anliegende, wie eine typische Nebenzelle verhalt. Die Determination 
zur Nebenzelle setzt offenbar den unmittelbaren Kontakt mit einer SchlieB- 
zelle voraus. 
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Verhalten ein; es scheiden sich Tröpfchen in verschiedener Zahl und 
Größe aus, die durch ihre besonders intensive Färbung auffallen und 
sich scharf von der heller gefärbten Umgebung abheben. Ich fand sie 
in den Epidermiszellen ebensogut wie unter Umständen in den Schließ- 
zellen. In den. Nebenzellen, namentlich in den lateralen von Trades- 
cantia virginica, sind sie oft nur ‚spärlich anzutreffen, doch können sie 
sich auch in diesen, wenngleich meistens nur in geringer Zahl, ausschei- 
den. Ihre Ausbildung ist jedenfalls, was Größe und Zahl betrifft, nach 
der Zellart verschieden. Könnte man im Zweifel sein, ob bei dem vitalen 
Farbeintritt in die Zelle ein bloßer Übertritt des Farbstoffes in den Saft- 
raum eintritt oder Farbstoffspeicherung im eigentlichen Sinne unter 
Zunahme der Konzentration gegenüber der Außenlösung stattfindet, so 
beweisen die intensiv gefärbten Farbstoffkugeln unzweideutig die be- 
trächtliche Konzentrierung des Farbstoffes. Die Abscheidung solcher 
Farbstofftrépfchen wurde schon oft in der Literatur über Vitalfärbung 
erwähnt, ohne daß meines Wissens ihre Entstehung aufgeklärt worden 
wäre. Schon PFEFFER spricht in seinen grundlegenden Untersuchungen 
über die Farbstoffaufnahme von Pflanzenzellen (1886) über das Auf- 
treten von ,,Farbstoffvakuolen“, worunter er offenbar dieselbe Bildung 
versteht. Aber auch sonst fehlt es in der Literatur nicht an Hinweisen auf 
diese Erscheinung. SCHAEDE (1924) gibt — um auch einer neueren Unter- 
suchung zu gedenken — für Rubinrot an, ‚daß der Zellsaft (in den Epider- 
miszellen von Allium cepa) sehr schnell große Mengen von Farbstoff auf- 
nimmt, die schließlich in Form von tief rubinroten Kugeln ausfallen“. 
Ich erinnere auch daran, daß im Zellsaft gelöste natürliche Pigmente, die 
Anthozyane, dieselbe Erscheinung zeigen können. An Stellen intensiver 
Farbstoffbildung (z. B. über den Nerven der Blattunterseite von Ma- 
ranta sanguinea) kann man in manchen Epidermiszellen die Ausschei- 
dung dunkelvioletter Anthozyankugeln beobachten und ein Gleiches gibt 
z. B. LrppmaA für die Niederblätter von Convallaria an (1926, S. 41). 

Was die Genesis dieser Farbkugeln betrifft, so bedürfte sie einer be- 
sonderen, eigens darauf gerichteten Untersuchung, die fernab vom vor- 
liegenden Thema liegt. Da aber der Erscheinung im Verlauf dieser 
Untersuchung gedacht werden muß, will ich meine gelegentlichen Be- 
obachtungen über diesen Gegenstand hier mitteilen. 

Ich unterscheide vorläufig einige verschiedene Fälle der Ausscheidung 
von Farbstofftröpfehen, von denen ich es dahingestellt lasse, ob es sich 
um prinzipiell verschiedene Erscheinungen handelt oder um bloße Modi- 
fikationen desselben Vorganges, die nur durch die jeweilige Verschieden- 
heit der Realisationsbedingungen hervorgerufen werden. 

1. Der häufigste Fall der Tropfenbildung ist dadurch charakterisiert, 
daß eine größere Anzahl von Kügelchen von wechselnder Größe auftritt. 
Sie erscheinen plötzlich als winzige Pünktchen von intensiver Färbung 
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augenscheinlich im Zellsaft und sind in lebhafter Molekularbewegung 
begriffen. Während sie unter den Augen des Beobachters allmählich 
heranwachsen, scheiden sich immer mehr Trépfchen aus. Nur selten er- 
reichen sie eine Größe, die zum Stillstand der Molekularbewegung führt. 
Solche große Kügelchen scheinen dann häufig der Oberseite des Proto- 
plasmabelages anzuliegen. Daß sie, von diesem Falle abgesehen, tat- 
sächlich im Zellsafte suspendiert sind, zeigt der Plasmolyseversuch. 
Bei der Plasmolyse mit starker KNO,- oder Rohrzuckerlösung (1 GM) 
ergibt sich in den Epidermiszellen von Tradescantia virginica oft ein 
sehr eigenartiges Bild. Ein Teil der Trépfchen wird von dem sich kon- 
trahierenden Plasma mitgenommen und verharrt in der Vakuole in 

; sehr oft aber hebt sich der Protoplast nicht rest- 
los von der Membran ab. An der Oberseite der Zellwand bleibt dann 
ein Plasmarest haften, der Zellkern und Plastiden umschließt. Man 
findet dann nicht selten an einer Stelle der Zelle den Kern mit Plasma- 
resten und entfernt davon den kontrahierten Protoplasten. Im peripheren, 
nicht abgehobenen Teil des Plasmas kommt dann, scheinbar ins Plasma 
eingebettet, eine Anzahl von Farbstofftröpfchen zu liegen. Erst dachte 
ich daran, daß eine Ablösung der inneren Hautschichte stattgefunden 
hätte und ein Teil der Farbstoffkügelchen tatsächlich im Plasma zur 
Ausscheidung gelangt wäre. Eine kontinuierliche Beobachtung während 
der Plasmolyse klärte aber den Sachverhalt auf. Bei der Abhebung des 
Protoplasten können ein oder mehrere schlauchartige Verbindungsstücke 
mit dem an der Außenwand zäh festhaltenden Plasmateil auftreten. 
Dieser schlauchartige Teil wird immer stärker ausgezogen, verschmälert 
sich, bis er die Dicke eines Plasmafadens erreicht, der schließlich reißt 
und nach beiden Seiten hin eingezogen wird (vgl. die schematische Abb. 2 
und Abb. 5). Auf diesem Wege gelangen Farbstofftrépfchen scheinbar 
ins wandständige Plasma, während sie tatsächlich durchaus in der 
Vakuole ausfallen. 

Besonders große Tropfen fand ich gelegentlich bei Behandlung eines 
Epidermispräparates von Tradescantia virginica mit Azur. Die Tropfen 
lagen scheinbar der Zellmembran innig an, was namentlich dann deut- 
lich zu erkennen war, wenn sie an den Seitenwänden auftraten. Plas- 
molysiert man eine solche Zelle, dann werden die Farbkugeln von dem 
sich kontrahierenden Protoplasten mitgenommen (Abb. 3). Man könnte 
dann glauben, daß die Tropfen im plasmatischen Wandbelag auftreten. 
Herr Dr. GickELHORN machte mich freundlichst darauf aufmerksam, 
daß die Farbstoffkugeln nach seinen Erfahrungen von einer Hautschichte 
umgeben sind. Es wäre im oben erwähnten Falle daran zu denken, daß 
die Tröpfchen, falls sie tatsächlich im Wandbelag entstehen, sich gegen 
den Saftraum vorwölben und dann ließe sich ihre Haut von der inneren 
Vakuolenwand herleiten. Ich habe in diesem Präparate das erste Ent- 
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stehen der Farbkugeln nicht verfolgt, neige aber der Anschauung zu, 
daB die Trépfchen hier wie in den erstgenannten Fallen im Saftraum 





Abb. 2. In den aufeinander folgenden Stadien der Plasmolyse lösen sich Plasmaportionen ab, 
die der Außenwand adhärieren und Zellkern und Farbstoffkugeln einschließen. Schematisch. 


ausgeschieden werden und nur nach Erreichung einer entsprechenden 
Größe von der Innenseite her an den Protoplasten herankommen und 





Abb. 3. Epidermis von Tradescantia virginica nach Behandlung mit Azur. Die Farbstoffkugeln 
adhärieren zum größten Teil dem seitlichen Plasmabelag (a) und werden bei der Plasmolyse von 
dem sich kontrahierenden Protoplasten mitgenommen. 
an der Hautschichte gewissermaßen kleben bleiben. Die ,, Haut‘ der 
Trépfchen halte ich daher für eine Niederschlagsmembran. Setzt man 
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zu einer mit Neutralrot gefärbten Zelle Alkali zu, so tritt der Farben- 
umschlag in den Trépfchen wesentlich später als im übrigen Zellsaft 
ein, was aber wohl wenigstens der Hauptsache nach durch die wesent- 
lich héhere Farbstoffkonzentration bedingt ist, die bekanntlich die 

2. Eine äußerlich wenigstens etwas andere Art der Bildung von Farb- 
stofftröpfehen fand ich seltener, insbesondere in einzelnen Epidermis- 
zellen von Tradescantien. Bei schwacher Vergrößerung fallen diese an 
mit Neutralrot gefärbten Epidermispräparaten durch ihre deutliche 
Blaufärbung auf, welche durch die winzigen Farbtrépfchen verursacht 
wird. Der Farbstoff erscheint wie in kleinste Tröpfchen zersprüht, die 
sich in lebhaftester Molekularbewegung befinden. Ein Verschmelzen 
oder Größerwerden der Tröpfehen habe ich in solchen Fällen nie be- 
obachtet. Man könnte geneigt sein, den blauen Farbenton auf eine stark 
saure Reaktion zurückzuführen; er ist aber offenbar nur optisch durch 
die Kleinheit der Kügelchen bedingt, da diese bei stärkerer Vergröße- 
rung denselben dunkelkarminroten Farbton erkennen lassen, wie die 
großen Kugeln schon bei schwacher Vergrößerung. Bisweilen ist der 
gesamte von der Zelle aufgenommene Farbstoff auf die ausgeschiedenen 
Farbtröpfehen konzentriert, während der übrige Zellsaft ungefärbt er- 
scheint ; die Trépfchen reißen den ganzen verfügbaren Farbstoff an sich. 
Damit gehen aber schwere Schädigungen der Zelle einher; solche Zellen 
sind in der Regel nicht mehr plasmolysierbar. Offenbar führt die starke 
Farbstoffkonzentration zu einer Vergiftung. 

3. Bemerkenswert ist, daß die unter 2 beschriebenen Tröpfchen in 
den Schließzellen nie zur Beobachtung gelangten. In diesen treten unter 
noch später zu erörternden Bedin- 
gungen oft große und kleine Farb- 
trépfchen nebeneinander auf (Abb. 4), 
von denen ich aber nicht mit Sicher- 
heit behaupten kann, daB sie nach 
Modus 1 entstehen. Das reichliche 
Plasma der SchlieBzellen und ihre In- 
Abb. 4. Auftreten A (Neu- haltskörper erschweren in den relativ 
tralrot)in offenen Schließsellen vonFritillaria. keinen Zellen die Beobachtung. Man 
könnte daran denken, daß die großen Farbstoffkugeln einer Vakuolen- 
kontraktion ihre Entstehung verdanken (Küster 1926a), doch scheint 
es mir wahrscheinlich, daß wenigstens die kleinen Farbtrépfchen in 
der oben geschilderten Weise entstehen. 

Ob diese Bildungsweise von Farbstofftröpfchen etwas mit den ,,Ent- 
mischungsvorgängen“ zu tun hat, die Arenps (1925) im Plasma der 
Schließzellen auf Zusatz aller möglichen Substanzen gesehen hat, muß 
gleichfalls dahingestellt bleiben, doch halte ich es für durchaus möglich. 
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Diese in den SchlieBzellen von Zebrina auftretenden lichtbrechenden 
Trépfchen hält ARENDS auf Grund mikrochemischer Untersuchungen 
für Gerbstoff!). Bei einer Reihe von anderen Pflanzen dagegen (Lilium, 
Allium, Impatiens, Gentiana u. a.) liegt jedoch kein Gerbstoff vor. Der 
Autor ist geneigt anzunehmen, „daß durch den chemischen Reiz der 
Salze verschiedenartige Stoffe in den Schließzellen zum Ausfallen kom- 
men, etwa solche, die den von HANSTEEN untersuchten Phosphatiden 
nahestehen, die auch nur in der lebenden Zelle zur Ausscheidung kom- 
men“ (S. 106). ARENDs macht auch auf die Analogie mit der Aggre- 
gation in den Drosera-Tentakeln (ÂKERMAN 1917) aufmerksam, an denen 
allerdings nach JANSON (1920) EiweiBstoffe beteiligt sein sollen. Jeden- 
falls wäre es möglich, daß in unserem Falle das Eindringen der Farb- 
salze in die Zelle zu einer solchen „Entmischung‘ Anlaß gibt und die 
auftretenden Trépfchen den Farbstoff an sich reißen. 


Verhalten des Schließzellenapparates gegen Farbstoffe 
und Reagentien. 


Ich will hier nur das Verhalten von Tradescantia virginica ausführ- 
licher erläutern, da ich gerade mit dieser Pflanze sehr zahlreiche Ver- 
suche durchgeführt habe und andere Objekte sich im allgemeinen wesent- 
lich gleich verhalten. 

Neutralrot. In eine Lösung von 1 : 10 000 eingetragen, nimmt die 
abgezogene Epidermis schon nach 5 Minuten einen leichten Rosaton an, 
während die gesamten Spaltöffnungsapparate, also Schließ- und Neben- 
zellen, noch völlig ungefärbt erscheinen. Die Intensität der Färbung 
nimmt allmählich zu; nach 20 Minuten ist auch bereits die Mehrzahl 
der polaren Nebenzellen gefärbt. Die lebenden Epidermiszellen (nament- 
lich über den Nerven) färben sich immer dunkler. Inzwischen nehmen 
auch die übrigen Zellen des Spaltöffnungsapparates Farbstoff auf. 
Während aber die Schließzellen bald durch ihre intensive Farbstoff- 
speicherung auffallen, bleiben die lateralen Nebenzellen zumeist wesent- 
lich blasser tingiert und erreichen nur selten den tiefkarminroten Farben- 
ton der übrigen Elemente. Damit hängt es wohl auch zusammen, daß 
in ihnen nur selten und auch dann nur in geringer Zahl die dunkel- 
karminroten Farbstoffkugeln erscheinen, die in Epidermis- und polaren 
Nebenzellen nach einiger Zeit auftreten. Die Schließzellen verhalten 
sich in dieser Hinsicht je nach den Beleuchtungsverhältnissen verschie- 
den, worauf später noch zurückzukommen sein wird. 


1) Daß es sich tatsächlich um Gerbstoffe handelt, scheint mir allerdings 
nicht sichergestellt, da ich den Gerbstoffbesitz von Schließzellen überhaupt noch 
nicht für erwiesen halte. Die Angaben von HAGEM (1916) stehen jedenfalls mit 
den unter Leitung von Morısc# durchgeführten Untersuchungen von HAMORAK 
(1915) nicht im Einklang. 
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Die angeführten Zeiten gelten natiirlich nur annähernd und erfahren 
in konzentrierteren Lösungen eine bedeutende Verkürzung, die Reihen- 
folge in der Färbung wird aber im ganzen eingehalten. Jedenfalls nehmen 
die Spaltöffnungsapparate den Farbstoff später auf als die Epidermis- 
zellen, so daß sie lange wie farblose Inseln in der gefärbten Epidermis 
liegen. Die Färbung der Elemente des Spaltöffnungsapparates selbst 
folgt keiner bestimmten Regel, es kann der Farbstoff bald in einer 
polaren, bald einer lateralen Nebenzelle zuerst erscheinen; ist eine 
Polzelle nach Größe und Form zu einer gewöhnlichen Epidermiszelle 
ausgewachsen, so nimmt sie auch wie diese zuerst den Farbstoff auf. 
Die Schließzellen übertreffen bald die übrigen Zellen an Intensität der 
Färbung, während die lateralen Nebenzellen in der Regel am schwäch- 
sten tingiert bleiben. 

Methylenblau in der Verdünnung von 1 : 10 000 wird in ganz analoger 
Weise aufgenommen. Auch hier war z. B. in einem Falle die Epidermis 
bereits nach 8 Minuten ziemlich dunkel tingiert, während der gesamte 
Spaltöffnungsapparat noch kaum Spuren des Farbstoffes aufgenommen 
hatte. Nach 20 Minuten war die Farbstoffverteilung ganz so wie in 
Neutralrot. Die Schließzellen färbten sich aber auch nach langer Ein- 
wirkung nur schwach. 

Kongorubin. Zunächst schienen sich alle Zellen gleichzeitig zu färben, 
doch waren die Oberhautzellen bald in der Färbung voraus, während 
die Spaltöffnungsapparate bis zuletzt fast ungefärbt blieben. 

Azur, für die spezifische Färbung des Spaltöffnungsapparates sehr 
geeignet. In einem Falle war die Epidermis nach 10 Minuten bereits 
stark tingiert, während die Spaltöffnungsapparate noch kaum eine Farb- 
stoffaufnahme erkennen ließen. 12 Minuten später waren auch die po- 
laren Nebenzellen durchweg gefärbt. Die Schließzellen heben sich durch 
ihre intensiv hellblaue Färbung scharf von dem übrigen azurblau ge- 
färbten Gewebe ab. Der Farbstoff ist entschieden weniger schädlich als 
Methylenblau. Nach 16 Stunden waren die Zellkerne in der überwiegen- 
den Mehrzahl der Fälle noch völlig farblos, während in einer Methylen- 
blaulösung gleicher Konzentration bereits sämtliche Zellen abgestorben 
waren. 

Methylrot. Ein nach der Vorschrift von SCHAEDE (1924) hergestelltes 
Methylrot war auch nach stundenlanger Einwirkung nicht in die leben- 
den Zellen eingedrungen. Einen, wenn auch geringen, Erfolg erzielte ich 
dagegen mit einer zum Titrieren bestimmten Lösung, welche ich meinem 
sehr verehrten Kollegen, Herrn Hofrat PREGEL, verdanke. Wurden die 
Präparate in eine soweit mit NH, alkalisch gemachte Lösung eingetragen, 
daß sie eine orangegelbe Färbung aufwies, so erschienen die Schließ- 
zellen in 3—5 Minuten schön rosa gefärbt, während in den Epidermis- 
zellen kaum ein Hauch einer Färbung zu erkennen war. Die Kerne der 














Weitere Beobachtungen an Spaltéffnungen. 541 


Epidermis- und Nebenzellen hatten eine schwach gelbliche Ténung an- 
genommen, doch waren die Zellen noch plasmolysierbar. 

Bromphenolblau, das kürzlich von Küster (1926b) für Vitalfärbung 
empfohlen wurde, eignete sich für unser Material nicht. In einer Lésung 
1 : 10 000 waren die wenigen noch überlebenden Zellen selbst nach drei- 
stündiger Einwirkung noch völlig ungefärbt, die toten (namentlich Epi- 
dermis- und laterale Nebenzellen) wiesen schmutzig grün tingierte Kerne 
auf. Stärkere Lösungen mußten wegen ihrer Giftwirkung ausscheiden, 
schwächere ließen die Schließzellen auch nach eintägiger Einwirkung 
ungefärbt. . 

Im Anschluß an die Färbungsversuche seien einige Versuche mit 
RongalitweiB und Kaliumpermanganat wiedergegeben. 

Rongalitweiß. Die Epidermispräparate wurden in destilliertem Was- 
ser sorgfältig ausgewaschen und in die Lösung übertragen, in der sie 
verschieden lange Zeit belassen wurden; nach gründlichem Auswaschen 
in gewechseltem Wasser wurden sie der Untersuchung unterworfen. 
Dort, wo eine Färbung der Zellen zu beobachten war, hatte regelmäßig 
auch der Zellkern Farbstoff gespeichert, die Zellen waren somit ab- 
gestorben. Ich führe das Ergebnis einer Versuchsreihe an: 


Dauer des Aufenthalts in 
RongalitweiB 
15 Sekunden Kerne in der überwiegenden Mehrzahl der Epider- 
mis- und Polzellen tingiert. 


30 ” Kerne in sämtlichen Epidermis- und Polzellen 
gefärbt. 

45 ” Auch in einigen lateralen Nebenzellen sind die 
Kerne geblaut. 

60 ” Ebenso. 

180 = Kernfärbung auch in einzelnen SchlieBzellen. 

240 % Sämtliche Zellen des Objektes mit tingierten 
Kernen. 


Es ergibt sich somit für Rongalitweiß, das eine starke Giftwirkung 
auf die Zellen ausübt (vgl. LINSBAUER 1926), dieselbe Reihenfolge in 
der Schädigung, wie sie annähernd auch für die Farbstoffaufnahme ge- 
funden wurde: Epidermiszellen — polare — laterale Nebenzellen — 
Schließzellen. 

Kaliumpermanganat. Legt man Epidermispräparate verschieden 
lange Zeit hindurch in eine stärkere KMnO,-Lösung ein, so zeigt sich 
nach dem Auswaschen, daß sich erst die Epidermis bräunt, während der 
Spaltöffnungsapparat zunächst völlig farblos bleibt. Die Bräunung greift 
dann nach längerem Aufenthalt in der Lösung auf die polaren Neben- 
zellen über; oft ist eine von ihnen schon kräftig oxydiert, während ihr 
Partner noch völlig unverändert erscheint. Nach einer gewissen Zeit 
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findet man, wenigstens in der Mehrzahl der Fälle, nur mehr die Schließ- 
zellen selbst (und eventuell die lateralen Nebenzellen) als helle Inseln 
aus der gebräunten Epidermis hervortreten. Die Stomata erweisen sich 
auch diesem Reagens gegenüber als am meisten resistent und bräunen 
sich zuletzt). 

Fassen wir zusammen, so ergibt sich übereinstimmend, daß in der- 
selben Reihenfolge eine Schädigung der Zellen eintritt, in der auch Vital- 
farbstoffe aufgenommen werden, nämlich: Epidermiszellen — Neben- 
zellen?) — SchlieBzellen. Diese Reihenfolge im Eintritt des Effektes 
könnte der Ausdruck rein anatomischer Verhältnisse sein. Die Zellen 
der abgezogenen Epidermis können nach dem Eintragen in eine Lösung 
diese unmittelbar mit ihrer kutikulafreien Seite aufnehmen; die Wände 
der Schließ- und Nebenzellen sind dagegen, soweit sie nicht an Nachbar- 
zellen grenzen, durchaus kutinisiert; die Stoffaufnahme könnte daher 
bei ihnen den Weg über die Epidermis- bzw. Nebenzellen nehmen müssen 
und daher wesentlich verzögert sein. Dadurch ließe sich wohl die oben 

Reihenfolge verständlich machen, nicht aber der verschie- 
dene Grad der Farbstoffspeicherung. Die Schließzellen müßten, da sie 
als letzte mit dem Farbstoff in Berührung kommen, in jedem Zeitpunkt 
weniger als die übrigen Elemente gefärbt erscheinen, während sie nach 
einiger Zeit doch immer die intensivste Färbung aufweisen. Ich habe 
auch bereits oben darauf hingewiesen, daß gewisse Beobachtungen für 
die Möglichkeit einer direkten Stoffaufnahme durch die Kutikula 
sprechen. Die Annahme, daß für die zeitliche Verschiedenheit in der 
Stoffaufnahme nur Differenzen in der Entwicklung der Kutikula oder 
der Zellmembran überhaupt verantwortlich zu machen sind, kann aber 
durch einen einfachen Versuch widerlegt werden. Tötet man die Epidermis- 
präparate vor dem Einlegen in die Farbstofflösung ab, z. B. durch kurzes 
Eintragen in Alkohol, so tingieren sich sämtliche Oberhautelemente 
gleichzeitig; das ungleiche Verhalten ist somit nicht durch die Membran- 
beschaffenheit, sondern durch die Eigenschaften der lebenden Proto- 
plasten bedingt. Ein entscheidendes Argument für diese Auffassung 
liegt darin, daß, wie später gezeigt werden wird, die Geschwindigkeit der 
Farbstoffaufnahme in Abhängigkeit von den Beleuchtungsverhältnissen 
steht. Es erscheint uns daher eine andere Erklärung nahe zu liegen, daß 
nämlich der verschiedene Effekt der Farbstoffe und Gifte auf einen ver- 


1) SCHNEIDER (1914, S. 54) erwähnt, daß sich Schließzellen von Iris ger- 
manica nach Behandlung von Epidermisstreifen mit Alkohol und 1 proz. KMnO,- 
Lösung so tief bräunen, daß die Zellkerne nicht mehr zu erkennen sind, und 
führt die Bräunung nicht auf das Plasma, sondern auf die starke Reduktion 
durch die Chromatophoren zurück. 

2) Ob sich alle typischen Nebenzellen gleich verhalten, bedarf weiterer 
Untersuchung. 
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schiedenen Grad der Plasmapermeabilität zurückzuführen ist. Daß ge- 
rade die Schließzellen durch eine geringere Permeabilität ausgezeichnet 
sind, hat insbesondere auch Montrort (1926) betont). 


Die Farbstoffaufnahme im Licht und im Dunkeln. 


Für unsere Frage war es von besonderem Interesse zu untersuchen, 
ob sich Differenzen in der Farbstoffaufnahme zwischen offenen und ge- 
schlossenen Spaltöffnungen bei Belichtung und Verdunkelung nach- 
weisen lassen. Die Vorversuche wurden stets in der Weise ausgeführt, 
daß die Epidermispräparate in die Farblösung — wo nicht anders be- 
merkt, wurde Neutralrot verwendet — eingetragen und sogleich den ent- 
sprechenden Beleuchtungsverhältnissen ausgesetzt wurden. Um die Wir- 
kung der Wärmestrahlen auszuschalten oder doch abzuschwächen, wurde 
der das Präparat tragende Objektträger auf den Boden einer flachen 
Glasschale gelegt und diese mit einer größeren Kristallisierschale bedeckt, 
die etwa 3 cm hoch mit Wasser gefüllt war. Erstreckte sich ein in direk- 
tem Sonnenlichte durchgeführter Versuch über einen längeren Zeitraum, 
so wurde für öfteren Wasserwechsel gesorgt. Gleich adjustierte Präpa- 
rate wurden daneben aufgestellt und mit einem Dunkelsturz bedeckt. 
Bei direkter Insolation erwärmte sich die Luft in diesem Falle ziemlich 
stark, so daß, wie die Beobachtung zeigte, die Dunkelpräparate unter 
diesen Bedingungen eher einer höheren Temperatur als die Vergleich- 
präparate im Lichte ausgesetzt waren, was für die Beurteilung des Er- 
folges von Wichtigkeit ist. Ich will aus der Reihe meiner Versuche nur 
einige auswählen, zumal sie im wesentlichen miteinander überein- 
stimmen. 


Galtonia candida. Blätter aus direktem Sonnenlicht mit offenen Spalten 


a) direktem Sonnenlicht ausgesetzt: b) in diff. Licht übertragen: 
nach 8 Min. Schließzellen gleich- ebenso 
mäßig karminrot 
» 50 ,„ Farbstoff in Schließ- ebenso 
zellen gleichmäßig 
verteilt oder an den 
Polen geballt. 
Blätter aus diffusem Licht mit stark verengten Spalten. 
a) direktem Sonnenlichte ausgesetzt: b) in diffuses Licht übertragen: 


nach 8 Min. Schließzellen ziemlich Schließzellen nur ganz schwach gefärbt. 
stark und homogen 
tingiert 

» 50 ,, Färbung tief dunkel, Färbung hat zugenommen, gleichmäßig 
aber gleichmäßig tingiert. 


1) Nach Versuchen mit Thalliumsulfat sind Mesophyll und Epidermis für 
Chloride (NaCl) leicht, die Schließzellen dagegen schwer oder gar nicht permeabel. 
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Vicia faba. 
: Dunkel: 
offen geschlossen offen geschlossen 
nach Beide Präparate intensiv Farbstoffansammlung Farbstoff ho- 
45 Min.: tingiert (auf das Auftre- an den Zellpolen. mogen ver- 
ten von Far teilt. 
wurde nicht geachtet). 
Chrysanthemum maximum 
Sonne: Dunkel: 
nach weit offen stark verengt offen verengt 
75 Min. Schließzellen sehr  SchlieBzellen viel  SchlieBzellen auffallend 
intensiv gefarbt, blasser, meist wenig gefarbt. 
Farbstoff meist zu homogen. 
Tropfen geballt. 
31/,Std. Schließzellen meist Zellen durch- Schließzellen relativ 
abgestorben. weg tot. schwach gefärbt (auf 
Farbstoffkugeln nicht 
geachtet), zumeist 
noch lebend. 


Zebrina pendula, Stomata geschlossen (dunkel und ziemlich trocken). 


Sonne: 
nach 7 Min. Schließzellen ziemlich in- 
tensiv gefärbt. Reichlich 
Farbtröpfchen in pol. Ne- 
benzellen, spärlich in late- 
ralen. 


SchlieBzellen durchaus in- 
tensiv tingiert. 


diffuses Licht: 
SchlieBzellen beginnen sich zu färben. 
Farbkügelchen in Nebenzellen nehmen 
während der Beobachtung an Größe 
zu und aggregieren zum Teil. 


Schließzellen deutlich schwächer ge- 
färbt als im Parallelversuch. 


Tradescantia virginica. Stomata weit offen (aus feuchtem Raum und heller 


Beleuchtung). 
Sonne: 

8 Min.: Schließzellen intensiv karmin. 
— Ineinzelnen Polzellen reich- 
lich kleine Farbkügelchen, la- 
terale Nebenzellen frei von 
solchen. 

Farbstoff in Schließzellen zu 
Kugeln geballt (namentlich 
am Schnittrande). 

Auch in lateralen Nebenzellen 

Farbstoffkügelchen. 

Zahl der Farbstoffkugeln hat 
weiter zugenommen. 





Dunkel: 
7 Min.: Beginn der Färbung in Neben- 
zellen. 
10 ,„ In Pol.-Nebenzellen Farb- 


tröpfchen, laterale Nebenzel- 
len homogen. 


17 ,, Beginn der Farbstoffaufnahme 
in SchlieBzellen. 

27 ,, SchlieBzellen diffus, karmin, 
laterale Nebenzellen ebenso 
aber mehr rötlich. 

37 ,, SchlieBzellen homogen, in la- 
teralen Nebenzellen große 

A Farbkugeln. 

59 ,, SchlieBzellen zumeist noch 


immer homogen gefärbt, nur 
am äußersten Schnittrande 
treten Farbstofftrépfchen auf. 
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Tradescantia virginica. 
a) mäßig weit offene Stomata (aus diffusem Licht). 
Licht: Dunkel: 
30 Min. Schließzellen stark tingiert, Schließzellen ziemlich stark, aber ho- 
Farbstoff zu Kugeln geballt. mogen gefärbt. 
b) geschlossene Stomata (dunkel; Stärke wesentlich reichlicher). 
Licht: Dunkel: 
30 Min. Schließzell. wesentlich schwä- Schließzellen schwach, zumeist homo- 
cher gefärbt mit 1—3 Paaren gen gefärbt. 
großer und einer Anzahl klei- 
ner Farbkugeln. Am hellsten * 
erscheinen laterale Neben- 
zellen, die vereinzelt 1-2 Farb- 
stofftrépfchen aufweisen. 

Ich begnüge mich mit der Wiedergabe dieser wenigen Versuche. 
Einzelheiten anzuführen hätte keinen Wert, da Art und Intensität der 
Färbung von so vielen nicht kontrollierbaren Faktoren abhängen, daß 
man nur mit großer Vorsicht und nur dann zu allgemeineren Schlüssen 
berechtigt ist, wenn gewisse Eigentümlichkeiten mit großer Regelmäßig- 
keit zu beobachten sind. Auch an ein und demselben Präparat können 
nicht selten Unterschiede in der Schnelligkeit und Art der Färbung auf- 
treten. Vor allem tingieren sich natürlich die Schließzellen am Rand 
des Präparates schneller als tiefer im Inneren gelegene Stomata. Diesem 
Umstande läßt sich bei dem Vergleich der Färbung leicht Rechnung 
tragen ; es fanden in der Regel nur die Schließzellen im mittleren Teil des 
Objektes Berücksichtigung. Bekanntlich weisen aber die Schließzellen 
untereinander nicht immer den gleichen Spaltenzustand auf; man wird 
z. B. sehr häufig zwischen einer großen Zahl von offenen Stomata immer 
einzelne mit verengter oder geschlossener Spalte antreffen, die sich dann 
auch tinktionell verschieden verhalten können. Die obigen Angaben be- 
ziehen sich daher immer nur auf das Verhalten der großen Mehrzahl der 
Stomata eines Epidermispräparates. 

Bei aller gebotenen Vorsicht können wir aber doch folgende Ergeb- 
nisse als gesichert halten. 1. Die Farbstoffaufnahme seitens der Schließ- 
zellen wird durch das Licht gefördert, auch dann wenn die Wirkung der 
Wärmestrahlen ausgeschaltet ist. Ist die Färbung noch nicht zu inten- 
siv, so erscheinen daher in einem bestimmten Zeitpunkte die Stomata im 
Dunkelversuch heller als im Parallelversuche. 2. Während bei offenen 
Spaltöffnungen im Lichte regelmäßig und frühzeitig Farbstoffkugeln im 
Zellsafte der Schließzellen auftreten, färben sich die Schließzellen bei 
geschlossener Spalte und im Dunkeln oder schwach diffusem Lichte auch 
bei langem Liegen in der Farbstofflösung homogen. Weniger einheitlich 
verliefen die Versuche, wenn offene Stomata ins Dunkle gebracht wurden. 
In der Regel traten wohl auch in diesem Falle Farbstoffkugeln auf, 
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woraus man auf eine längere Nachwirkung der vorhergehenden Belich- 
tung schlieBen muB. Geschlossene Stomata scheinen aber bei Uber- 
tragung in direktes Licht sehr bald das charakteristische Verhalten der 
offenen anzunehmen, sich aber immerhin langsamer zu farben. Eine 
eingehendere Verfolgung dieser Verhältnisse war fiir meine Zwecke zu- 
nachst nicht erforderlich. Wesentlich scheint mir nur die Beobachtung 
der Beschleunigung der Farbstoffaufnahme durch das Licht, die so auf- 
fällig war, daß ich späterhin die Epidermispräparate in der Regel in 
direktes Licht übertrug, wenn es sich darum handelte, in kurzer Zeit 
eine intensive Färbung zu erreichen. 

Diese Erfahrungen stehen nun im Gegensatz zu den Beobachtungen 
von KissELEW, der die Permeabilität der Schließzellen für Indigoblau 
untersuchte. Die oben gegen die Auswertung dieser Versuche geltend 
gemachten Bedenken treffen für unsere Beobachtungen nicht in gleichem 
Maße zu. Wenn wir nicht die in bestimmter Zeit erzielte Färbungs- 
intensität offener und geschlossener Stomata miteinander vergleichen, 
uns vielmehr darauf beschränken, das tinktionelle Verhalten von Spalt- 
öffnungen gleichen physiologischen Zustandes im Lichte und im Dunkeln 
zu untersuchen, so ist es schon eher gerechtfertigt, aus der nach Ablauf 
einer gewissen Zeit erreichten Farbenintensität auf die Größe der Farb- 
stoffpermeabilität zu schließen. Unsere Färbungsversuche sprechen 
somit für eine Steigerung der Permeabilität der Schließzellen im Lichte. 
Immerhin wollen wir diesen Versuchen keine unbedingte Beweiskraft 
zuerkennen ; es wäre immerhin möglich, daß die Beleuchtungsänderungen 
mit Zustandsänderungen in der Zelle verbunden wären, die zu einer Ver- 
schiedenheit in der erreichten Farbintensität führen (Änderung des pa!), 
ohne daß dafür Permeabilitätsdifferenzen verantwortlich zu machen 
wären. 

Die Alkalipermeabilitit. 

Als vollwertigen Beweis für die Steigerung der Permeabilität der 
Schließzellen im Lichte wird man das Ergebnis der oben geschilderten 
Vitalfärbungsversuche somit nicht gelten lassen. Wenn man jedoch das 
von der Zelle aufgenommene Neutralrot als Indikator benutzte und bei 
Zusatz von Alkali eine zeitliche Differenz im Farbenumschlag bei offenen 
und geschlossenen Stomata erzielen könnte, dann wäre wohl ein einwand- 
freier Beweis für vorhandene Permeabilitätsdifferenzen gewonnen. Ehe 
ich auf die entscheidenden Versuche eingehe, will ich einige wichtigere 
Vorversuche vorausschicken. Voraussetzung für das Gelingen des oben 
erwähnten Versuches ist, daß das Alkali überhaupt in die Zelle zu perme- 
ieren vermag und zwar ohne von vornherein die Plasmahaut zu destru- 
ieren. Daß nun NH; sehr leicht in die Zelle eindringt, darüber herrscht 
vollständige Übereinstimmung. Ich habe jedoch absichtlich von der 
Verwendung dieser Base Abstand genommen, in der Erwägung, daß nur 
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dann die Hoffnung besteht, eine zeitliche Differenz im Eindringen der 
Lauge festzustellen, wenn es nicht allzuschnell vor sich geht. Bezüglich 
der stark dissoziierten Alkalien lauten die Angaben weniger bestimmt. 
Nach den übereinstimmenden Ergebnissen von Overton (1900), Har- 
vey (1915) und Brenner (1918; hier auch weitere Lit.) wäre anzuneh- 
men, daß sie erst nach Zerstörung der Plasmastruktur in das Innere der 
Zelle gelangen. BRENNER, der als Indikator Anthozyan benutzte und 
als Schädigungsgrenze jene Konzentration betrachtet, bei der ‚das 
Plasma keine normale Deplasmolyse mehr durchzumachen vermag“ 
(S. 90), stellt fest, daß es ihm nicht. gelungen ist, „eine normale, d. h. 
ohne Beschädigung stattfindende Permeabilität des KOH sicher nach- 
zuweisen‘. Daß die Lauge schwerer als NH, permeiert, ist auch von 
anderer Seite festgestellt worden, doch nehmen immerhin Autoren wie 
PFEFFER (1877) und RunLann (1913) an, daß ihr auch unbeschädigtes 
Plasma den Durchtritt gewährt. Dafür sprechen wohl auch Versuche 
von ARENDS (1925, S. 92) mit NaHCO;, Na,CO;, K.CO;, NaePO, u. a., 
die zwar nur in sehr starker Verdünnung vertragen werden (n/15—n/32), 
aber doch in die intakte Zelle eindringen. Ihr Eindringen in die Schließ- 
zellen ergibt sich daraus, daß sich deren Chloroplasten bei Eintragen der 
Präparate in die Lösungen nach 16—20 Stunden als vollkommen stärke- 
frei erwiesen. Das gleiche Ergebnis wurde auch mit den reinen Basen 
NH,OH, NaOH, KOH in 0,01 proz. Lösung erzielt. Auch Weıs (1925, 
S. 179) konstatiert unter bestimmten Bedingungen (Trypsinzusatz) ein 
Eindringen von 0,05 proz. Natriumkarbonat in die Epidermis von Rhoeo 
discolor. 

Wenn man Neutralrot (1 : 10 000) mit einer Spur Alkali (Kalkwasser, 
NaOH) versetzt und ein Epidermispräparat in eine solche etwa orange- 
gelbe Lösung einträgt, so färben sich, vorausgesetzt, daß die Alkali- 
konzentration die Schädigungsgrenze nicht überschreitet, Epidermis- 
und Schließzellen nichtsdestoweniger rötlich, es tritt also bei der 
Farbstoffaufnahme ein Farbenumschlag ein. Daß die Färbung dabei 
schwächer ausfällt wie ohne Alkalizusatz, erklärt sich einfach 
daraus, daß der Farbstoff, der in Lauge weniger löslich ist, zum Teil 
ausgefallen ist; je mehr Alkali anfänglich zugesetzt worden ist, desto 
blasser wird daher der erreichte Farbenton. Man könnte geneigt sein, 
schon aus diesem Versuche den Schluß zu ziehen, daß die alkalische 
Lösung in die Zelle permeierte, doch wäre dieser Schluß nicht einwand- 
frei, da auch die Möglichkeit besteht, daß lediglich die Farbstoffmole- 
küle, nicht aber das Lösungsmittel die Membran passiert. Entscheidend 
können nur systematische Versuche mit abgestufter Laugenkonzentra- 
tion sein. 

Bringt man Epidermispräparate in stärkere NaOH, so verfärben sich 
die abgestorbenen Zellen der Epidermis und des Schließzellenapparates 

Planta Bd. 3. 36 
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augenblicklich gelblichgrün. Erst nach einiger Zeit tritt die Lauge auch 
in die ursprünglich lebenden Zellen ein. Eine konstante Reihenfolge im 
Farbenumschlag ist nur insofern eingehalten, daß sich die Schließzellen 
immer zuletzt färben, was mit ihrer bekannten Resistenz im Zusammen- 
hang stehen dürfte. Von den übrigen Zellen sind es oft die lateralen 
Nebenzellen, die zuerst den Farbenumschlag zeigen, es kann aber auch 
eine oder die andere der polaren Nebenzellen einen Vorsprung aufweisen. 
Die zeitliche Differenz im Eintritt des Farbenumschlages ist bei Anwen- 
dung einer stärkeren Laugenkonzentration offenbar zu klein, um zu einer 
sicheren Entscheidung zu gelangen; individuelle Differenzen und unkon- 
trollierbare Verhältnisse des jeweiligen Zutrittes des Farbstoffes zur Zelle 
sind für den ungleichen Ausfall der Versuche verantwortlich zu machen. 

Setzt man zu einer mit Neutralrot!) gefärbten Epidermis von T'rades- 
cantia eine 1 bis 11/,fach verdünnte n/10-Lauge zu, so kann man unter 
dem Mikroskop nach kurzer Zeit erst an den Epidermis-, dann auch an 
Neben- und Schließzellen eine deutliche Farbänderung von karmin- in 
zinnoberrot (rotbraun) wahrnehmen, ohne daß es schon zu einem aus- 
gesprochenen Farbenumschlag kommt. Die Reaktion des Zellsaftes ist 
also offenbar nach der alkalischen Seite hin verschoben, es muß somit 
Lauge in die Zelle eingedrungen sein. Wie man sich leicht überzeugen 
kann, sind Zellkern und Leukoplasten in diesem Zeitpunkte durchaus 
normal, d. h. sie zeigen auch nach der Verfärbung genau dieselbe Struk- 
tur wie früher. Nach einiger Zeit sieht man aber, wie sich die Lauge 
plötzlich geradezu in die Zelle ergießt. Es kommt lebhafte Bewegung 
in die suspendierten Farbtrépfchen und von einer Stelle ausgehend 
setzt ein völliger Farbenumschlag in Gelb ein, der sich in wenigen Augen- 
blicken über die ganze Zelle verbreitet. Jetzt quillt der Zellkern zu einer 
homogenen gallertigen Masse auf und verquillt bald bis zur Unkennt- 
lichkeit ebenso wie die Plastiden. Eine solche Zelle ist natürlich irre- 
versibel geschädigt und hat das Vermögen zur Plasmolyse eingebüßt. 
Wäscht man hingegen die Lauge im Stadium der zinnoberroten Färbung 
aus, so kann man nach Zusatz von Rohrzucker oder KNO, eine normale 
Plasmolyse erzielen, die in Wasser wieder vollkommen zurückgeht. Wir 
müssen daraus wohl schließen, daß der Eintritt der Lauge in die Zelle 
in zwei Schritten vor sich geht, erst langsam bis zum Erreichen einer 
deletären Konzentration, dann, nach Destruktion des Plasmas, rapide. 
Es liegt somit zunächst eine ‚normale‘ Permeabilität im Sinne BREN- 
NERS (l.c., 8.92) vor, die erst nach Zerstörung der Plasmastruktur in 
eine „abnorme‘‘ übergeht. Die Schädigung des Plasmas ist also „als 
eine Folge des Eindringens“, nicht aber „das Eindringen als Folge der 
Beschädigung‘ aufzufassen. 

1) Namentlich von RUHLAND (1914) für Permeabilitätsversuche empfohlen. 
Vgl. dagegen BRENNER (I. c. 8. 10). 
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Besonders instruktiv gestalteten sich Versuche, in denen die Lauge 
plasmolysierten und gleichzeitig mit Neutralrot gefärbten Zellen zugesetzt 
wurde. Epidermispräparate wurden auf 1/,—1 Stunde in eine stärkere 
Rohrzuckerlösung eingelegt, der ein gleicher Volumteil Neutralrot 1 : 50 000 
zugesetzt war. In den Epidermiszellen war dann der Protoplast zu einer 
vollkommenen rot tingierten Kugel kontrahiert, wobei aber häufig los- 
gerissene Teile des Protoplasten der oberen Zellwand anhafteten, wie 
schon oben (S. 536) beschrieben wurde. Wurde ein solches Präparat in 
stärkere Lauge (n/20) übertragen, so platzten die Protoplasten der Epi- 
dermiszellen in der Regel, womit natürlich ein sofortiger Farbenum- 
schlag verbunden war. Zellen des Spaltöffnungsapparates erwiesen sich 
aber auch in dieser Hinsicht widerstandsfähiger; sie hoben sich dann 
sehr auffällig als rote Komplexe von der gelben Umgebung ab. Wurde 
dagegen eine Lauge gleicher oder höherer Konzentration (n/15) nur 
langsam durch die Zelle gesaugt, so unterblieb das Platzen und der Zell- 
inhalt verfärbte sich unter gleichzeitiger Deplasmolyse in ein schmutziges 
Gelbgrün oder nach vorausgehender stärkerer Tinktion und namentlich 
in den Schließzellen in Orange. Die Verfärbung geht unter Umständen 
in wenigen Minuten vor sich, wobei ein Teil des Farbstoffes nach außen 
zu diffundieren scheint. Auch diese Versuche zeigen somit zweifellos, 
daß, wie sich aus der Verfärbung des Indikators ergibt, Lauge in die in- 
takte Zelle permeiert. Um ganz sicher zu gehen, daß der Eintritt in die 
unversehrte Zelle erfolgt, wurde die Lauge unter dauernder Beobach- 
tung eines bestimmten Spaltöffnungsapparates und seiner Umgebung 
ausgewaschen und neuerdings eine Rohrzuckerlösung gleicher Konzen- 
tration durchgesaugt. Es setzte neuerlich Plasmolyse ein, während die 
Färbung wieder in Karminrot zurückging. Wurde die Zuckerlösung er- 
neut durch Wasser ersetzt, so trat prompt wieder Deplasmolyse ein. 

Es ist also offenbar Lauge in die Zellen eingedrungen. Wurde nun 
wieder Leitungswasser durchgesaugt, so ging der Kern, falls die Quellung 
nicht allzuweit vorgeschritten war, neuerdings auf seine frühere Größe 
zurück und erhielt sein granuliertes Aussehen wieder. Der Vorgang des 
Hyalinwerdens ist somit reversibel, was wohl nur unter der Voraus- 
setzung möglich ist, daß das Plasma trotz des Laugeneintrittes noch 
nicht wesentlich alteriert war. Wie zu erwarten, zeigen solche Zellen 
normale Plasmolyse und Deplasmolyse. 

Eine Durchlässigkeit des lebenden Protoplasten konnte ich auch ge- 
legentlich an ungefärbten Objekten konstatieren, doch vermochte ich 
die Versuchsbedingungen nicht so beherrschen, daß die Beobachtungen 
jederzeit reproduzierbar gewesen wären. Bei Beobachtung von Epi- 
dermispräparaten in Leitungswasser erscheinen die Kerne der Neben- 
zellen von Tradescantia virg. fein aber deutlich granuliert. Wird dem 
Präparat verdünnte Lauge (n/10 NaOH im Verhältnis 1 :3 mit aqu. 
36* 
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dest. verdünnt) zugesetzt und energisch durchgesaugt, so kann man in 
günstigen Fallen nach wenigen Minuten ein Glasigwerden der Kerne in 
den lateralen Nebenzellen beobachten, während die der polaren zunächst 
noch unverändert erscheinen. Hand in Hand damit geht ein Aufquellen 
der Kerne. Es geht daraus unzweideutig hervor, daB wenigstens die 
Hautschichten des Plasmas trotz des Durchtrittes der Lauge noch nicht 
wesentlich geschädigt sein kônnen. Die SchlieBzellen überleben in sol- 
chen Versuchen das übrige Gewebe trotz des Laugeneintrittes, der sich 
in ihrer Orangefärbung äußert. 

Nach diesen Befunden kann ich mich somit BRENNERS Anschauung 
von der Impermeabilität der Zelle gegen NaOH nicht anschließen. Die 
Lauge dringt vielmehr nach meinen Beobachtungen ziemlich schnell in 
die Zelle ein (wenn auch nicht so leicht wie NH,), wobei allerdings die 
Schädigungsgrenze bald erreicht wird. Wenn BRENNER zu anderen Er- 
gebnissen kam, so liegt es vielleicht doch an dem von ihm benutzten 
Indikator, dem Anthozyan, das, weniger empfindlich als Neutralrot, 
einen Farbenumschlag erst bei einem Laugengehalt aufweist, der die 

überschreitet 1). 

Ich môchte bei dieser Gelegenheit noch einer Beobachtung gedenken, 
die einer weiteren Verfolgung wert wäre. Untersucht man das Verhalten 
von solchen Epidermiszellen, in denen bei der Plasmolyse der Kern und 
Plasmareste an der Außenwand zurückgeblieben sind, so kann man 
nicht selten beobachten, daß nach Laugenzutritt der Zellkern voll- 
ständig verquillt, während im kontrahierten kernlosen Protoplasten in 





Abb.5. Nebenzellen von Tradescantia virginica. 1. Bei der Plasmolyse des mit Neutralrot ge- 

färbten Protoplasten ist ein Zellkern, Leukoplasten und Farbstofftrüpfchen führender Teil an der 

Außenmembran zurückgeblieben ; Zellkern nach Laugenzusatz stark gequollen. 2. Dieselbe Zelle 
im Zustande weitgehender Deplasmolyse; Zellkern infolge Verquellung unsichtbar. 


ganz normaler Weise Plasmolyse und Deplasmolyse erzielbar sind 
(Abb. 5). Es liegt hier der bemerkenswerte Fall vor, daß auch nach 
1) BRENNER weist übrigens selbst auf den Fall der Cyclame:.-Epidermis hin 


es 8. 79), in dem die Zellen nach 12stündigem Verweilen in 0,01 GM KOH blau, 
also alkalisch waren und doch plasmolysierten. 
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Zerstörung eines lebenswichtigen Organs die Hautschichten wenigstens 
eine Zeitlang noch normal funktionieren. Hat der Kern hingegen seine 
normale Lage innerhalb des Protoplasten, so tritt seine Verquellung 
erst wesentlich später ein; dann läßt sich aber auch die Plasmolyse nicht 
oder doch nur selten im ersten Stadium beginnender Quellung erzielen. 


Alkalipermeabilität im Licht und im Dunkeln’). 


Nachdem im vorigen Abschnitt der Nachweis erbracht wurde, daß 
Alkali nicht erst nach Destruktion der Plasmahaut in die Zelle eindringt, 
sondern in die lebende Zelle zu permeieren vermag, ist die Möglichkeit 
gegeben, die Verfärbung des in den Zellen gespeicherten Neutralrot bei 
Zusatz von Alkali als annäherndes Maß der Permeabilität zu benutzen. 
Die in Anwendung gebrachte Versuchsmethode ergibt sich nach den 
früheren Ausführungen von selbst. Ich begnüge mich, einen Teil der 
durchgeführten Versuche auszugsweise wiederzugeben. 

Chrysanthemum maximum. n/10 NaOH, verdünnt mit aqu. dest. im Ver- 
hältnis 3 : 10. 





Licht: Dunkel: 
offen geschlossen offen geschlossen 
5Min. Beginn des unverändert unverändert 
Farbenum- 
schlags 
7 „ Farbenum- Beginn des Farben- er 

schlag fast in umschlags 
allen Schließ- 
zellen 

11 „ Farbenumschl. Farbenumschlag in un. 
allgemein der Mehrzahl der 

Schließzellen 
32 „ se a Beginn des Farbenumschlags 
34 ,, ” », Farbenumschlag in der Mehr- 
zahl der SchlieBzellen 
37 „  Farbenumschlag in sämtlichen Schließzellen. 
Chrysanthemum maximum n/10 NaOH : aqu. = 3 : 10. 
Licht: Dunkel: 
offen geschlossen offen geschlossen 
3 Min. unverändert zum Teil Farben- 
umschlag 
a = Farbenumschlag bei unverändert 
fast 50 vH 
1) Versuche, die Säurepermeabilität des Schließzellenpl zu ermitteln, 


führten bisher zu keinem sicheren Ergebnisse. Wohl gelingt es nach dem Vor- 
gang von van HERWERDEN (1925) den Zellkern der Schließ- (und Epidermis-) 
zellen durch Zusatz verdünnter HCl zu reversibler Gelbilduug zu veranlassen, 
doch liegt der Kern nicht klar genug zutage, um dabei unter wechselnden Be- 
dingungen zeitliche Differenzen mit Sicherheit feststellen zu können. 














unverändert 





unverändert Beginn der Verfär- 


bung 
30 ” ” ” ” Geringer Prozent- 
satz verfärbt. 
Dahlia variabilis. Laugenkonzentration wie oben. Präparate von einem 
Blatt, gleicher Spaltenzustand. 
Licht: Dunkel: 
5Min. Farbenumschlag in vielen 
Schließzellen 
vs» unverändert 
9 „ Farbenumschlag in sämt- 
lichen Schließzellen 
25 „ Farbenumschlag in einem Teil der 
Schließzellen. 
Allium cepa. n/10 NaOH, 1 : 2. 
Licht: Dunkel: 
offen geschlossen offen geschlossen 
27 Min. Verfärbung in vielleicht etwas kaum ver- nur etwas ver- 
Zinnoberrot weniger farbt farbt 
40 ,,  Vülliger Farben- ebenso zinnoberrot ebenso 
umschlag 
Dasselbe. 
Licht: Dunkel: 
offen geschlossen offen geschlossen 
8 Min. Völliger Farben- annähernd unverändert 
umschlag ebenso 
46 „ ” ” nahezu ? 
völlig verfärbt 
Dasselbe. 
Licht: Schwach diffus: 
7 Min. fast in allen Schließzellen unverändert. 
Farbenumschlag 


Tradescantia virginica, n/10 NaOH, Verdünnung | : 3. 


Helles diffuses Licht: 


Dunkel: 


7Min. Schließzellen nur im Bereich der Schließzellen nur am Bande des 


Epidermiszellen 
verfärbt 
Schließzellen zeigen zum größten 


Teil Farbenumschlag. 
20 »” ” 





Präparates in zinnoberrot ver- 
farbt. 


Nur wenige SchlieBzellen verfarbt. 
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Leontodon hastile. n/10 NaOH, Verdünnung 1 : 3, 
Licht: Dunkel: 
4 Min. Farbenumschlag in sämt- == 
lichen SchlieBzellen 


T3 — kaum ein Drittel der SchlieBzellen 
verfärbt 
Wi — durchaus verfärbt, 


Die angeführten Versuche sind in mancher Hinsicht wenig befrie- 
digend. Es fällt vor allem auf, daß der Farbenumschlag, der auf das 
Eindringen der Lauge hinweist, bei demselben Objekt und bei gleicher 
Laugenkonzentration innerhalb sehr verschiedener Zeiten erfolgt. Den 
Grund hierfür vermag ich nicht anzugeben. Man könnte daran denken, 
daß in einzelnen Fällen die Benetzung der Präparate eine unvollkommene 
gewesen wäre, obgleich immer darauf geachtet wurde, daß sie schnell 
und ohne Bildung von Luftbläschen gleichmäßig submergiert wurden. 
Gegen einen solchen Fehler spricht aber die regelmäßig beobachtete 
zeitliche Differenz im Eintritt des Farbenumschlages bei offenen und 
geschlossenen Stomata; es ist jedenfalls nicht anzunehmen, daß gerade 
immer die Präparate mit geschlossenen Spalten schlechter benetzt ge- 
wesen sein sollten. Wie aus dem wiedergegebenen Auszug aus dem Ver- 
suchsprotokoll hervorgeht, wurde zumeist nur der Eintritt des Farben- 
umschlages von Karminrot in Gelb notiert; in einzelnen Fällen wurde 
jedoch auch auf die erste Verfärbung von Karmin in Zinnoberrot (rot- 
braun) geachtet, die durch die ersten Spuren Alkali bedingt wird. Das 
prinzipielle Ergebnis erleidet aber dadurch keine Verschiebung. Die 
Versuche ergeben übereinstimmend eine beträchtliche Verzögerung des 
Farbenumschlages bei den verdunkelten oder schwach diffusem Lichte 
ausgesetzten Präparaten. Es wird somit durch Belichtung der Eintritt 
des Farbenumschlages beschleunigt, was offenbar nur auf eine Steige- 
rung der Permeabilität des Plasmas zurückgeführt werden kann. Der 
Einwand, der gegen die Vitalfärbungsversuche immerhin möglich war, 
daß der in bestimmter Zeit erreichte Farbton kein sicheres Maß der 
Permeabilität darstelle, fällt hier weg; der Zeitpunkt des Farbenum- 
schlages hängt lediglich von der Menge des permeierten Alkalis ab. 
Unsere Versuche führen somit zwingend zu dem Schlusse, daß die Per- 
meabilität der Schließzellen im Lichte erhöht wird, ein Ergebnis, das mit 
den Färbungsversuchen im Einklang steht. Leider ist die angewandte 
Methode zu roh, um die Permeabilitätsveränderungen im Lichte quan- 
titativ zu erfassen 1). 


1) Man könnte vielleicht darin einen Widerspruch erblicken, daß geschlossene 
Stomata trotz geringerer Permeabilität gegen Gifte weniger resistent sein sollen. 
Es ist aber zu bedenken, daß die Giftwirkung eines Stoffes nicht allein vom 


Grade seiner Permeierbarkeit, sondern auch vom jeweiligen kolk 
Zustand des Plasmas abhängt. 
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Unsere Versuche beweisen unmittelbar nur das Eine, daB an ab- 
gezogenen Epidermen die Aufnahme von Farbstoffen in den SchlieB- 
zellen sowohl wie der Farbenumschlag von in die Zelle eingeführten In- 
dikatoren im Lichte bei Zusatz von Alkalien beschleunigt ist. Diese Be- 
obachtungen drängen zu dem SchluB, daB die Permeabilität der SchlieB- 
zellen im allgemeinen ohne Riicksicht auf den jeweiligen Offnungs- 
zustand der Spalte im Lichte erhôht wird. Demnach würden sich die 
SchlieBzellen in dieser Hinsicht ebenso verhalten wie es von einer Reihe 
anderer Autoren mit anderen Methoden und anderen Objekten fest- 
gestellt wurde (TRONDLE 1909, 1910; LePEesoHKIN 1908, 1909; BRAUNER 
1922, S. 537; Packarp 1925 u. a.). Die Besonderheit der Schließzellen 
gegenüber dem Lichte läge somit nicht in einem spezifischen Verhalten 
ihres Plasmas). 

Gegen diese Beweisführung könnte nun vor allem der Einwand er- 
hoben werden, daß die Versuche an einer abgezogenen Epidermis, also 
unter unphysiologischen Bedingungen, durchgeführt wären, und die er- 
haltenen Ergebnisse daher nicht ohne weiteres auf das normale Verhalten 
übertragen werden können. Ein solches Bedenken ist durchaus gerecht- 
fertigt, doch gilt es in gleichem Maße auch für andere Beobachtungen 
über die Physiologie der Schließzellen, sofern sie an abgezogenen Epi- 
dermen durchgeführt werden ; sie haben daher nureinebedingteGültig- 
keit, die ich auch für die Permeabilitätsversuche in Anspruch nehmen 
möchte. 

Man könnte geneigt sein, den entgegengesetzten Befunden von 
KissELEW eine stärkere Beweiskraft zuzuerkennen, da sie sich nicht 
allein auf das Verhalten der Schließzellen gegen Vitalfarbstoffe stützen, 
sondern noch eine Reihe von anderen Versuchen zum Beweis heranziehen. 
Gegen seine Versuche wurde aber bereits von WEBER (1926d, S. 108) 
ein genereller Einwand erhoben, der ihre Beweiskraft überhaupt in 
Frage stellt®2). Die Differenz in unseren Ergebnissen mit Farbstoffen 
beruht vielleicht darauf, daß KısseLew seine Versuche zumeist über 





1) Der so oft betonte „Antagonismus“ der Schließzellen gegenüber anderen 
Blattzellen und insbesondere auch gegenüber den Nebenzellen (s. insbes. STRUG- 
GER und WEBER 1926) muß nicht unbedingt in gegensätzlichen Eigenschaften 
des Plasmas begründet sein, kann vielmehr auch bei prinzipiell gleicher Re- 
aktionsfähigkeit in Erscheinung treten, falls nur bestimmte zelluläre Bedingungen 
den Reaktionsablauf in zeitlicher oder quantitativer Hinsicht entsprechend 
modifizieren. Würde etwa das Licht auf das Plasma zweier benachbarter Zellen 
in gleicher Weise entquellend wirken, es wäre aber der zeitliche Eintritt des 

ums ein verschiedener, oder es wäre dieser Punkt bei verschie- 
denen Lichtintensitäten gelegen, so könnten doch in einem bestimmten Zeit- 
punkte gewisse physiologische Reaktionen gegensinnig ablaufen. Wesentlich ist 
dafür mit anderen Worten nur das Auftreten eines entsprechenden Gefilles. 

2) Siehe auch oben S. 530. 
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eine recht betrachtliche Zeit ausdehnte. Innerhalb dieses Zeitraumes 
könnten aber die Schließzellen mit geschlossener Spalte wegen ihrer 
größeren Empfindlichkeit schon abgestorben gewesen sein — ob sich 
der Verfasser jederzeit vom Leben der Schließzellen überzeugte, ist aus 
seinen Angaben nicht zu ersehen — und daher postmortal mehr Farb- 
stoff aufgenommen haben als die überlebenden offenen Stomata. 


Es könnte vielleicht überraschen, daß sich offene und geschlossene 
Stomata in bezug auf ihre Permeabilität Helligkeitsdifferenzen gegen- 
über gleich verhalten. Man wäre eher geneigt anzunehmen, daß etwa 
bei geschlossener Spalte die Permeabilität im Lichte geringer wäre als 
bei offenen, und umgekehrt bei diesen eine stärkere Herabsetzung der 
Durchlässigkeit erwarten als bei jenen. Dabei ist aber zweierlei nicht 
zu übersehen. Dadurch, daß die Präparate geraume Zeit Licht oder 
Dunkelheit ausgesetzt sein müssen, um Unterschiede beobachten zu 
können, können sich anfänglich vorhanden gewesene Differenzen zur 
Zeit der Beobachtung ausgeglichen haben. Ferner gestattet die ange- 
wendete Methode zwar im allgemeinen eine Zu- oder Abnahme der 
Permeabilität festzustellen, aber keine quantitative Ermittlung ihrer 
jeweiligen Größe. 


Zur Hypothese der Stomatärbewegung. 


Im Gegensatz zur Anschauung von SCHWENDENER (1881) und 
SCHELLENBERG (1896), welche in der Bildung osmotischer Substanz 
durch Photosynthese in den Schließzellenchloroplasten und deren Ab- 
leitung den zureichenden Grund für die Öffnung und den Verschluß der 
Spalte erblickten, haben eine Reihe von Untersuchungen (LEITGEB 1888, 
Lroyp 1908, LinsBAUER 1916, KÜmmLer 1922) zur Evidenz erwiesen, 
daß die Stomatärbewegung auch unabhängig von der CO,-Assimilation 
vor sich geht, diese somit nur indirekt von Bedeutung sein kann. Die 
Rolle der Schließzellenplastiden liegt augenscheinlich vorwiegend nur 
darin, daß sie als Amyloplasten, d. h. Organe der Stärkesynthese, fun- 
gieren, womit aber nicht gesagt sein soll, daß sie zur Assimilation über- 
haupt nicht befähigt wären und unter Umständen auch zu einer solchen 
herangezogen würden. Zur Erklärung der Spaltöffnungsbewegung im 
Lichte kommen somit nur zwei Möglichkeiten in Betracht. Eine An- 
nahme besteht darin, daß der enzymatische Prozeß, der das Stärke- 
Zuckergleichgewicht reguliert, selbst vom Lichte unmittelbar beein- 
flußt wird; Licht müßte dann zur Stimulation des Stärkeabbaues, 
Dunkelheit zur Förderung der Stärkesynthese führen. Daß aber der 
diastatische Abbau der Stärke durch Belichtung gefördert werden sollte, 
ist wenig wahrscheinlich. Luoyp dachte daher an eine Förderung der 
Sekretion des Fermentes (l.c., 8.133). WEBER (19268) bringt die 











Vakuolisierung des Zellkerns, die er in gewissen Fällen bei offenen Spalten 
beobachten konnte, mit der gesteigerten Sekretion in Zusammenhang. 
Der Vorgang könnte sich aber auch so abspielen, daß nicht die Se- 
kretionstätigkeit als solche gefördert wird, sondern in den Schließzellen 
ein Proferment vorliegt, dessen Aktivierung durch einen vom Lichte 
abhängigen Prozeß begünstigt wird. Die Aktivierung könnte durch eine 
vermehrte Säureproduktion bedingt sein (SAYRE 1926). 

Wie dem auch sei, man kommt nicht um die Mitwirkung des Proto- 
plasten herum. Das Licht muß offenbar unmittelbar zu einer Verände- 
rung der physikalischen Eigenschaften des Plasmakolloides führen, wo- 
durch die Voraussetzungen für gesteigerte Sekretion oder Ferment- 
aktivierung geschaffen werden. An solchen Änderungen kennen wir nun 
vorwiegend zwei, die auf einer Entquellung beruhende Viskositäts- 
zunahme der Plasmagrenzschichten, die WEBER (1925) aus der Plasmo- 
lyseform erschloß, und die Permeabilitätserhöhung, die wohl mit jener 
in innigstem Zusammenhange steht. SUESSENGUT äußert sich darüber 
in seinen „Untersuchungen über Variationsbewegungen von Blättern“ 
(1922, S. 42) gestützt auf Beobachtungen von SCHANZ und Young, wie, 
folgt: „Eiweißkörper, wie Albumine, Globuline usf. werden im Lichte 
ausgeflockt, d. h. sie verlieren Wasser, wie oben für die Zelle angenommen. 
Die Anwesenheit von Zucker begünstigt den Prozeß, der an sich rever- 
sibel ist... Eine solche Ausflockung bedeutet, wie wir jetzt annehmen 
dürfen, für die Zelle eine Permeabilitätserhöhung ...‘‘ Insoweit treffen 
die von SUESSENGUT angestellten Überlegungen auch für den Fall der 
Stomata zu. Wenn aber der Autor fortfährt: „Es wird Flüssigkeit, in 
erster Linie wohl das bei der Ausflockung frei werdende Quellungswasser 
aus der turgeszenten Zelle unter dem Einfluß des Wanddruckes aus- 
gepreßt‘‘, so kann diese Folgerung für die SchlieBzellen keine Gültigkeit 
haben, da sonst eine Schließbewegung resultieren müßte. Hier liegen 
aber die Verhältnisse auch in einem wesentlichen Punkte anders als bei 
den Organen, welche für die Variationsbewegungen in Betracht kommen, 
an die der Verfasser an dieser Stelle denkt. Dadurch, daß gleichzeitig 
infolge des Stärkeabbaues osmotische Substanz in den Schließzellen ge- 
bildet wird, wird infolge des reichlicher eindringenden Wassers der Tur- 
gordruck erhöht und dem Wanddruck die Wage gehalten; die Permeabili- 
tätserhöhung kann in unserem Falle somit gerade umgekehrt zu einer 
Förderung der Wasseraufnahme führen. Vielleicht erklärt sich auch so 
die von NıkoLı6 (1925) beobachtete paradoxe Erscheinung des vorüber- 
gehenden Spaltenschlusses bei plötzlicher Belichtungssteigerung. Die 

könnte zunächst tatsächlich zu einem Aus- 
pressen von Wasser führen, solange bis die nötige Menge osmotischer 
Substanz gebildet ist, welche eine gesteigerte Wasseraufnahme und da- 
mit eine Öffnung der Spalte ermöglicht. 


K. Linsbauer: 
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Eine Erhöhung der Permeabilität wird notwendig den Zutritt von 
Elektrolyten erleichtern, wodurch vielleicht wieder der enzymatische 
Prozeß in den Schließzellen angeregt werden könnte, der zur Erhöhung 
des osmotischen Wertes führt. 

Die normale, bei Verdunkelung eintretende Schließbewegung läßt 
sich wohl schwerer verstehen. Sie müßte jedenfalls durch eine Perme- 
abilitätsabnahme eingeleitet werden. Daß der.Spaltenschluß oft schon 
bei relativ hoher Lichtintensität, etwa am frühen Nachmittag, einsetzt, 
würde dem Verständnis keine wesentlichen Schwierigkeiten bereiten. 
Man darf sich natürlich nicht vorstellen, daß die Plasmapermeabilität 
der jeweiligen Beleuchtungsintensität streng proportional wäre. Es ist 
nicht zu bezweifeln, daß Licht von einer ein gewisses Maß übersteigen- 
den Intensität den entgegengesetzten Erfolg auslöst, wie auch TRÖNDLE 
(1910, &. 189) beobachten konnte. Zudem kommt, daß die Wirkung des 
Lichtes auch von den gegebenen Zustandsbedingungen des Plasmas ab- 
hängen kann. ,,MaBgebend für den Effekt“, bemerkt SUESSENGUT (1. c., 
S. 42), „ist nicht nur die Intensität der Induktion, sondern auch der Zu- 
stand (Turgor, Quellung) der Zellen.“ Auch wird erfahrungsgemäß Licht 
als „Übergangsreiz“ eine andere Wirkung auslösen können als bei 
dauernder Einwirkung. 

Zudem darf nicht übersehen werden, daß die Stomatärbewegung das 
letzte Glied einer Kette von ineinandergreifenden Faktoren darstellt und 
daher durch Verstärkung auch nur eines der in Betracht kommenden 
Faktoren beeinflußt werden muß. Es ist daher durchaus möglich, daß 
etwa eine Verstärkung der Stärkelösung durch Aufnahme von dar- 
gebotener Diastase (KümmLer 1922, KısseLew, 1. c.) zu einer Öffnungs- 
bewegung führt, ohne daß dabei die Permeabilität in ihrem Ausmaße 
verändert wird. Andererseits könnten trotz Herabsetzung der Perme- 
abilität durch besondere Umstände Stärke partiell regeneriert und der 
osmotische Druck auf einer bestimmten Höhe erhalten werden, so daß 
sich die Spalten auch im Dunkeln nicht vollkommen schließen. Der- 
artige Fälle bedürften jeweils einer besonderen Untersuchung, die aber 
erst dann mit Aussicht auf Erfolg in Angriff genommen werden kann, 
wenn alle an der Spaltöffnungsbewegung beteiligten Faktoren messend 
verfolgt werden können. 

Jedenfalls ist anzunehmen, daß die Stomata auf alle Faktoren, die 
zu einer Permeabilitätssteigerung führen, in gleicher Weise mit einer 
Öffnungsbewegung reagieren, und umgekehrt nach einer Permeabilitäts- 
verminderung wenigstens eine Schließungstendenz erkennen lassen. 
Tatsächlich wirkt Temperatursteigerung, die eine Öffnungsbewegung 
verursachen kann, innerhalb gewisser Grenzen permeabilitätserhöhend. 
Desgleichen würde sich von dem hier vertretenen Standpunkte aus die 
antagonistische Wirkung der K- und Ca-Ionen leicht verstehen lassen, 














558 K. Linsbauer: 


wie bereits WEBER (1923) ausführte (vgl. auch ILyIN 1922, Monrrorr 
1926, ArnENDs 1925)1). 

Desgleichen läßt sich von dem hier vertretenen Standpunkte aus die 
Wirkung der Säuren auf das Spiel der Stomata wenigstens im Prinzip 
leicht verstehen. BRENNER (1918) hat zur Erklärung der Säurewir- 
kung auf das Plasma im allgemeinen bereits kolloidchemische Vor- 
stellungen herangezogen. „Durch Absorption der H-Ionen an Teilchen 
des Plasmas erfolgt, wie man sich vorstellt, eine Änderung des elektri- 
schen Ladungssinnes, wodurch Ausflockung und damit Permeabilitäts- 
erhöhung bewirkt wird.“ Dieser Wirkung entspricht die bei geringer 
Säurekonzentration tatsächlich beobachtete Offnungsbewegung (NIko- 
LIC 1925). Noch klarer wird das Verhalten der Stomata, wenn wir die 
von PavLi und seinen Schülern erzielten Ergebnisse zur Erklärung 
heranziehen. Ich kann es mir nicht versagen, hier eine Stelle aus Pavrıs 
orientierendem Vortrag in der Gesellschaft der Ärzte in Wien (1926, 
S. 8) wörtlich anzuführen, welche die Säurewirkung auf Eiweißstoffe 
betrifft: „Die erst zunehmende, dann abnehmende Eiweißaufladung 
prägt sich in der Hydratation und in unserem Falle auch in der Viskosi- 
tät aus. Die Lage des Viskositätsmaximums deckt sich in der Figur mit 
dem der Aktivität (i. e. Ionisation) und Konduktivität (i. e. Leit- 
fähigkeit. Mit dem Endteil der Aktivitätskurve fällt bereits die 
zeitliche Säureflockung des Albumins zusammen. Wenn wir noch hinzu- 
fügen, daß die Alkoholfällbarkeit und Hitzegerinnbarkeit des ionen- 
aktiven, stark hydratisierten Eiweißes gehemmt und die des entioni- 
sierten wieder hergestellt ist, so ergibt sich, daß für eine ganze Reihe 
von Eigenschaften des Eiweißes seine elektrostatischen Wechselbezie- 
hungen bestimmend sind“®). Wie nun die Aktivitätskurve des Eiweißes 
mit zunehmendem Säurezusatz erst ansteigt und dann wieder fällt, muß 
auch der zunächst einsetzenden Öffnungsbewegung bei zunehmender 
Konzentration wieder eine Schließbewegung folgen. 

Wir entnehmen aber diesen Überlegungen noch ein Weiteres. Die 
bisher an Schließzellen beobachteten, mit dem jeweiligen Öffnungs- 
zustande veränderlichen Eigenschaften der Viskosität, Hitze- und Gift- 
resistenz sowie der Permeabilität hängen auf das Innigste miteinander 
zusammen; sie sind lediglich der Ausdruck für ein und dieselbe kolloid- 
chemische Veränderung des Schließzellenplasmas oder doch seiner Grenz- 
schichten. Wir haben uns somit vorzustellen, daß gewisse Außenfak- 


1) WEBER denkt auch an eine Änderung im Quellungszustande des Plasma- 
kolloids (s. auch Weser 1926e). Über den Zusammenhang beider Erschei- 
nungen siehe oben. 

2) Diese Ergebnisse der experimentellen Forschung stehen im besten Ein- 
klange mit den schon vor Jahren entwickelten Gedankengängen von KELLER 
(1925). 
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toren wie Licht, Temperatur oder chemische Substanzen primär Ladungs- 
sinn und Ladungsgröße der Kolloidteilchen verändern, wobei eine Ver- 
mehrung der Teilchenladung zunächst zur Steigerung von Viskosität, 
Permeabilität und Resistenz führt. Diese Zustandsänderungen müssen 
nun ihrerseits derart mit der Aktivierung und Wirkung der Diastase 
verkoppelt sein, daß in diesem Falle das Gleichgewicht im Sinne des 
Stärkeabbaues verschoben wird. Dieser letztere Schritt ist es, der durch 
Irsıns Hypothese der Stomatärbewegung erfaßt wird. Der Einfluß der 
Außenfaktoren auf die Spaltöffnungsbewegung erfährt dadurch eine 
besondere Komplikation als diese sowohl auf das plasmatische Substrat 
als auch unmittelbar auf die enzymatischen Prozesse einwirken können. 

Ich werde in der oben skizzierten Auffassung um so mehr bestärkt 
als einer meiner Schüler, Herr S. STRUGGER, auf einem ganz anderen 
Wege zu einem ähnlichen Ergebnisse gekommen ist. Seine Unter- 
suchungen, die aus äußeren Gründen noch nicht abgeschlossen werden 
konnten, sollen bei einer späteren Gelegenheit veröffentlicht werden. 

Zusammenfassend können wir somit am physiologischen Vorgang der 
Spaltöffnungsbewegung drei Phasen auseinanderhalten, die allerdings 
unlösbar miteinander verknüpft sind: 1. Die Veränderung des kollo- 
idalen Zustandes des Protoplasmas, insbesondere seiner Grenzschichten 
durch Aufladung und Entladung und die damit verknüpften Änderungen 
in den physikalischen Eigenschaften des Protoplasten (Viskosität, Per- 
meabilität, Resistenz), 2. die dadurch bedingte und regulierte enzyma- 
tische Wirkung, die zum Abbau bzw. zur Synthese der Schließzellen- 
stärke führt, 3. die dementsprechend modifizierte Änderung der osmo- 
tischen Zustandsgrößen (osmotischer Wert, Turgor, Saugkraft), die für 
Art und Ausmaß der Spaltöffnungsbewegung maßgebend sind. 

Ich begnüge mich mit dieser kurzen Skizzierung einer Auffassung 
der Physiologie der Stomatärbewegung, die sich, wie mir scheint, un- 
gezwungen aus den neueren experimentellen Erfahrungen auf diesem 
Gebiete ergibt, und die es gestattet, die Einwirkung der Außenfaktoren 
auf den Bewegungsvorgang von einem einheitlichen Gesichtspunkte aus 
kausal verständlich zu machen. Ich verhehle mir natürlich nicht, daß 
die vorliegenden Versuche zu einem strengeren Beweis für die hier ver- 
tretene Auffassung noch nicht hinreichen; es handelt sich zunächst nur 
um eine Arbeitshypothese, um einen Rahmen, innerhalb dessen das Bild 
der Spaltöffnungsbewegung der Ergänzung bedarf, wozu eine Vertiefung 
der Beobachtungen nach der quantitativen Seite erforderlich ist. 


Zusammenfassung. 
1. Bei Eintragen von Epidermispräparaten in Lösungen von Neutral- 
rot oder anderen basischen Farbstoffen nehmen die Schließzellen den 
Farbstoff immer beträchtlich später als die Epidermis auf, speichern 
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ihn aber dann sehr energisch. Sind Nebenzellen vorhanden (Comme- 
linaceen), so nehmen sie in dieser Hinsicht eine mittlere Stellung ein. 
Wird ein unversehrtes Blatt als Ganzes in Farblösung submergiert, so 
erfolgt die Farbstoffspeicherung lediglich in den Schließzellen. 

2. Die Farbstoffaufnahme seitens der Schließzellen wird durch helles 
Licht begünstigt. Die Schließzellen offener Stomata zeigen (namentlich 
im Lichte) den Farbstoff an den Polen der Schließzellen zu mehr oder 
minder großen Tropfen geballt, während die der geschlossenen Stomata 
(namentlich im Dunkeln) homogen tingiert erscheinen. 

3. Die Resistenz der Schließzellen gegen die Giftwirkung von Farb- 
stoffen und anderen Stoffen ist bei offener Spalte erhöht. 

4. NaOH-Lésungen vermögen entgegen den Erfahrungen von BREN- 
NER in die unversehrte Zelle zu permeieren, wie sich bei Verwendung von 
Neutralrot als Indikator ergibt; auch nach erfolgter Farbänderung ist 
Plasmolyse und Deplasmolyse zu erzielen. 

5. Der Farbenumschlag des Neutralrot in den Schließzellen bei Zu- 
satz von NaOH wird durch Licht beschleunigt. 

6. Vitalfärbung und Farbenumschlag durch Alkalizusatz lassen auf 
eine Steigerung der Permeabilität des Schließzellenplasmas im Licht 
schließen (Gegensatz zu KıssELEw!). 

7. Viskositäts- und Permeabilitätssteigerung sowie Zunahme der 
Resistenz des Schließzellenplasmas gegen Temperaturextreme und Gifte 
bei offenen Spalten werden als Ausdruck der Veränderung des elektro- 
statischen Zustandes des Plasmas (Eiweißmoleküls) betrachtet, dessen 
Ladung nach Sinn und Größe durch die jeweiligen Außenbedingungen 
beeinflußt wird. 


Nachträglicher Zusatz. Unmittelbar nach erfolgter Korrektur gelang 
an unserem Institute Herrn Dr. GIOKLHORN der Nachweis, daß die 
Azidität der Schließzellen bei Verdunkelung zunimmt. Am gleichen 
Tage entnahm ich einem Berichte von Fr. THONE (Plant Phys. I, 
Nr. 4), daß G. W. ScARTH am Botaniker-KongreB in Ithaka bereits 
über dieselbe Entdeckung berichten konnte. Leider konnte ich diesen 
bedeutungsvollen Befund im Rahmen der Diskussion nicht mehr ver- 
werten. Die auf Seite 559 zusammengefaßten allgemeinen Ergebnisse 
werden davon aber nicht berührt. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN EINFLUSS DER NAHRSALZE 

AUF DIE WASSERABGABE, WASSERAUFNAHME, RELATIVE 

SPROSS- UND WURZELMASSE UND DIE BLATTSTRUKTUR. 
L TEIL. 


Von 
JOSEF KISSER. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Februar 1927.) 


Einleitung und Fragestellung. 

Im Laufe meiner Untersuchungen über das Verhalten von Wurzeln 
in feuchter Luft (Kısser 1925) hatte ich mit den verschiedensten Pflan- 
zen und insbesondere mit Triticum operiert, da gerade diese Pflanze auf 
die verschiedensten Beeinflussungen so empfindlich und auffallend rea- 
gierte. Das zeigte sich insbesondere auch bei den Kulturen von Weizen- 
Pflänzchen in reinen Salzlösungen, die neben solchen von anderen Pflänz- 
chen in großer Menge angestellt worden waren. Schon damals interessier- 
ten mich hierbei vor allem vier Fragenkomplexe: 1. Welchen Einfluß 
üben die Nährsalze, für sich allein geboten, auf die Wasseraufnahme und 
Wasserabgabe aus, 2. wird durch die reinen Salzlösungen Sproß- und 
Wurzelwachstum gleichsinnig beeinflußt oder ergeben sich prinzipielle 
Unterschiede, 3. wie steht es mit der Wasserbilanz nach dem Wechsel 
der Salzlösung, besonders wenn z.B. die Pflanze in einer Ca-Lösung 
herangezogen und dann in eine K-Lösung übertragen wird oder umge- 
kehrt, und 4. wird die anatomische Struktur der Pflänzchen, insbeson- 
dere der Blätter, durch die verschiedenen Nährsalze beeinflußt oder 
nicht? Die Ergebnisse meiner Versuche zur Klärung der 3. Frage werde 
ich in einem späteren Zeitpunkt mitteilen. Zur Klärung der übrigen 
Fragen waren naturgemäß umfangreiche Versuche notwendig, die unter 
allen möglichen Kautelen durchgeführt werden mußten, sollten die Er- 
gebnisse eindeutig und vergleichbar sein. Unerläßlich sind konstante 
äußere Bedingungen, wie Licht, Temperatur, Luft, Feuchtigkeit usw., 
da ja alle diese Faktoren für sich von großem Einfluß sind. Aus diesem 
Grunde wurden die Versuche, von orientierenden Versuchen abgesehen, 
stets nur in den Sommermonaten angestellt und innerhalb dreier Jahre 
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zum AbschluB gebracht. Die orientierenden Vorversuche hatten auch 
hier wieder sehr zugunsten von Triticum gesprochen, da diese Pflanze, 
wie schon oben betont, sehr empfindlich auf die einzelnen Nahrsalze rea- 
gierte und auBerdem die geringen Mengen von solchen in den Reserve- 
stoffbehältern bald aufgebraucht sind und daher eine stérende Beein- 
flussung von dieser Seite nicht zu befiirchten ist. So wurden alle Versuche 
nur mit Triticum, und zwar mit der Sorte ,,Melker Sommerweizen“ (be- 
zogen von der Samen-Kontrollstation in W:en) ausgefiihrt. Wenn auch 
den Versuchsergebnissen aus diesem Grunde keine allgemeine Giiltigkeit 
zukommen kann, so glaube ich doch, daB sich bei anderen Pflanzen 
manche Parallelen ergeben werden). 


Wasserabgabe, Wasseraufnahme, relative Sproß- und Wurzelmasse. 
Versuchsmethodik. 


Für sämtliche Versuche wurden Wasserkulturen benutzt. Zur Heranzucht 
der Ptlänzchen wurde in eine tiefe Glasschale, die bis zu drei Viertel ihrer Höhe 
mit Knorscher Nährlösung gefüllt war, ein auf Glasfüßen stehender, mit sorg- 
fältig gereinigtem Organtin überspannter Glasrahmen eingestellt und auf diesem 
die vorher durch 24 Stunden in dest. Wasser vorgequollenen Samen zum Keimen 
angelegt. Die Schalen wurden im Lichte vor Staub geschützt aufgestellt und 
die Wurzeln, soweit dies möglich war verdunkelt. Durch die Maschen des Or- 
gantin können die Würzelchen leicht in die Flüssigkeit hineinwachsen und die 
herangewachsenen Pflänzchen lassen sich, wenn man den Organtin entsprechend 
weitmaschig gewählt hat, leicht entnehmen, ohne daß die Würzelehen dabei 
auch nur im geringsten beschädigt werden. Gleichzeitig lassen sich auf diese 
Art viele hunderte Pflänzchen leicht auf einmal ziehen und die Nährlösung kann, 
wenn es notwendig geworden ist, leicht und rasch gewechselt oder durch eine 
neue ersetzt werden. 

Nach etwa 14 Tagen waren die Pflänzchen kräftig genug geworden und 
konnten nun zum Versuch verwendet werden. Dabei wurde stets darauf ge- 
achtet, daß die verwendeten in bezug auf die Wurzelausbildung und Blattgröße 
möglichst gleichartig waren. 

Als Kulturgefäße dienten ERLENMEYER-Kölbchen aus Jenaer Glas von etwa 
300 ccm Inhalt. Sie wurden stets vor dem Einfüllen der Versuchslösungen aus- 
gekocht, dann zuerst mit Salzsäure, hierauf mit Leitungswasser und schließlich 
mit dest. Wasser gründlich gewaschen. Das als Lösungsmittel für die Salze ver- 
wendete Wasser war zweimal umdestilliert, das erstemal mit einem Zinnkühler, 
das zweitemal mit einem Platinkühler und von diesem nur in sorgfältig gereinig- 
tem Jenaer Glasgerät aufgefangen. Dadurch war mit Sicherheit jegliche Ver- 
unreinigung ausgeschlossen. Die verwendeten Salze waren reinste Präparate, 
die außerdem noch zweimal umkristallisiert wurden, mit Ausnahme des Ca(NO,)s, 
das direkt verwendet wurde. 

Vor dem Übertragen der Pflänzchen in die Kulturgefäße wurden ihre Wurzeln 
zuerst in gewöhnlichem, dann in reinstem dest. Wasser gründlich abgespült. In 


1) Für die Ausführung vorliegender Untersuchung erhielt ich von der Aka- 
demie der Wissenschaften in Wien eine Subvention aus den Erträgnissen der 
CZERMAK-Stiftung, wofür ich mir auch hier meinen ergebensten Dank auszu- 
sprechen erlaube. 


Planta Bd. 3. 37 
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jedes Kélbchen kam nur ein Pflänzchen. Die Befestigung wurde so vorgenom- 

men, daß die Wiirzelchen durch einen seitlichen Spalt in die zentrale Bohrung 

eines gut paraffinierten Korkes gebracht und dieser dann in den Hals des Gefäßes 

wurde. Die Höhe der Korkstheiben betrug etwa !/, cm. Sowohl der 

seitliche Spalt als auch die zentrale Bohrung wurden hierauf sorgfältig mit Watte 

verschlossen und dadurch die Pflänzchen gleichzeitig in ihrer Lage derart fixiert, 

daß nur ihre Wurzeln in die Flüssigkeit eintauchten. Auf Watte und Kork 

wurde schließlich noch eine homogene Vaselinschichte aufgetragen, so daß ein 

Verdampfen von Wasser, außer durch die oberirdischen Organe, ausgeschlossen 
war. 

Die mit den Pflänzchen versehenen Kulturgefäße wurden im Lichte auf- 
gestellt und waren durch mehrere Stunden des Tages dem direkten Sonnenlicht 
ausgesetzt. Zwecks Verdunkelung der Wurzeln wurden die Kölbehen mit star- 
kem schwarzen Papier umhüllt. 

Als Salze wurden stets Nitrate verwendet, und zwar von Ca, Mg, K 
und Na. Für die Analyse der Wirkung der Kationen ist die Verwendung 
gleicher Anionen unerläßlich. Außerdem erschienen die Nitrate am 
zweckentsprechendsten. Wenn auch den Anionen ebenfalls eine, wenn 
auch geringere spezifische Wirkung zukommt, so sind doch, wie Han- 
STEEN-CRANNER (1910, 1914, 1922) bereits zeigte, die Metallionen in 
erster Linie ausschlaggebend. Die Konzentrationen der verwendeten 
Salzlösungen liegen zwischen den Grenzen m /50—m /3200 und sind durch- 
weg so niedrig gehalten, daß osmotische Druckverhältnisse kaum in Be- 
tracht kommen können. Da bei vielen Versuchen die Konzentrationen 
der verwendeten Salze in Prozent angegeben werden, so habe ich diese 
Werte ebenfalls angeführt, um einen raschen Vergleich mit den Ergeb- 
nissen anderer Autoren zu ermöglichen. Dabei sind die Werte einerseits 
für die Salze ohne Kristallwasser berechnet, andererseits die Werte für 
die Salze mit Kristallwasser in Klammern beigefügt. 

Zur Beurteilung des Wasserhaushaltes in den einzelnen Salzlösungen 
mußte einerseits die Wasserabgabe, andererseits die Wasseraufnahme er- 
mittelt werden. Die Größe der Wasserabgabe wurde einfach dadurch ge- 
funden, daß die mit den Pflänzchen versehenen Kulturgefäße zu Beginn 
und am Ende des Versuches gewogen wurden. Die sich ergebende Ge- 
wichtsdifferenz entsprach der Menge des abgegebenen Wassers!). Die 
Ermittlung der Wasseraufnahme nahm HANSTEEN-CRANNER (1914) fol- 
gendermaßen vor: „...die letztere (Wasseraufnahme) war = a — 
(b +c), wobei a das Gewicht des Kulturgefäßes mit der Lösung, aber 
ohne Pflanze, vor dem Versuch ist, b nach dem Versuche, und c das Ge- 
wicht der den Wurzeln beim Herausnehmen der Pflanze aus der Lösung 


1) Vollkommen entspricht dieser Wert bei längerer Versuchsdauer nicht, 
da sich innerhalb dieser Zeit kleine Änderungen des Gewichtes der Pflänzchen 
durch hinzugekommene Assimilate einstellen werden. Falls jedoch die Versuchs- 
zeiten nicht zu lange ausgedehnt werden, dürften diese Veränderungen kaum 
ins Gewicht fallen. 
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anhaftenden Wasserschicht, — die schnell und vorsichtig in vorher ab- 
gewogenes Fließpapier aufgesagt wurde — ist.‘ Bei dieser Art der Be- 
stimmung wird die tatsächlich aufgenommene Wassermenge bestimmt, 
die sich mit der durch die Transpiration abgegebenen Wassermenge 
nicht vollkommen deckt, da ja bei längerer Versuchszeit durch fortschrei- 
tendes Wachstum eine Volumvergrößerung der Pflanze eintritt und dem- 
entsprechend mehr Wasser aufgenommen werden muß, als durch die 
Transpiration abgegeben wird. 

Einfacher und vollkommen brauchbare Resultate liefernd ist der Weg, 
zur Ermittlung der Wasseraufnahme die transpirierte Wassermenge auf 
das Wurzelsystem zu beziehen, wiederum vorausgesetzt natürlich, daß 
sich während der Versuchszeit nicht allzu große Zuwachse einstellen. 
Daß sich auf diese Art ein recht brauchbares Maß für die mittlere Größe 
der Wurzelsaugung gewinnen läßt, hat auch Huser (1924) in seiner zu- 
sammenfassenden Darstellung des Wasserhaushaltes ausgesprochen. Wie 
gering hierbei die Differenzen gegenüber den von HANSTEEN-CRANNER 
ausgeführten Bestimmungen sind, geht aus folgendem hervor: Das Pro- 
dukt von der relativen Wasserabgabe und dem Quotienten aus der Masse 
des transpierierenden Teiles und der Wurzeln entspricht der relativen 
Wasseraufnahme, wenn als Grundlage zu ihrer Ermittlung die Menge des 
durch Transpiration abgegebenen Wassers genommen wird. In den Be- 
rechnungen von HANSTEEN-ÜRANNER ergeben sich, da Wasseraufnahme 
und -abgabe getrennt ermittelt worden sind, demgegenüber kleine Ab- 
weichungen, die aber so klein sind, daß sie keinen wesentlichen Einfluß 
auf die Resultate nehmen können!). 


Was nun die Dauer der Versuche anlangt, so wurden die Pflänzchen 
durch etwa 14 Tage in Knopscher Nährlösung herangezogen und dann 
auf die früher angegebene Art in die Versuchslösung übertragen. Hier 
verweilten sie nun etwa 10 Tage. Gegen eine so lange Versuchszeit lassen 
sich nun gewisse Bedenken geltend machen. Solche Bedenken äußerte 
mit Recht auch Montrort (1922), da sich innerhalb längerer Zeiten die 
Bezugseinheiten (Absorptions- und Transpirationssystem) ändern. Ins- 
besondere dort, wo durch die Lösungen eine Vergiftung der Wurzeln und 
damit eine Wachstumshemmung oder gar ein Stillstand eintritt, müssen 
sich große Abweichungen einstellen, die noch größer werden, wenn das 
Wachstum der Blätter weiter fortschreitet. Solche Fälle haben wir bis 


1) Wie gering der Fehler ist, den man begeht, wenn man die Wasserabgabe 
gleich der Wasseraufnahme setzt (von extremen Fällen natürlich abgesehen), 
geht auch aus den Versuchen von EBERDT (1889) mit Helianthus hervor. Die 
Differenz zwischen der aufgenommenen und abgegebenen Wassermenge ist nur 
geringfügig, wenn ein längerer Zeitraum (in seinem Fall 24 Stunden) verglichen 
wird. Innerhalb dieser Zeit jedoch (zu den verschiedenen Tageszeiten) ergeben 
sich allerdings oft beträchtliche Schwankungen. 

37* 
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zu einem gewissen Grade bei unseren Versuchslésungen realisiert, indem 
z. B. in den Ca-Lésungen das Wachstum der Wurzeln und Blatter un- 
gehindert fortschreitet, wahrend in den Mg-, K- und Na-Lésungen, zu- 
mal in den stärkeren Konzentrationen, ausgesprochene Hemmungen zu 
verzeichnen sind. Trotzdem glaubte ich, für den vorliegenden Fall diese 
Bedenken ruhig fallen lassen zu können, da es sich ja nur um relative 
Vergleichswerte, noch dazu bei ein und derselben Pflanzenart unter den 
gleichen äußeren Bedingungen handelte, indem die Wasserabgabe, bzw. 
Wasseraufnahme innerhalb der 10tägigen Periode in den einzelnen Lö- 
sungen miteinander verglichen werden sollte. Bezogen mußten die ge- 
fundenen Werte, sollten sie vergleichbar sein, allerdings auf eine Einheit 
werden, und als solche kommt nur das Gewicht von Wurzel und Blatt- 
masse am Ende des Versuches in Betracht. Da sich während der Dauer 
des Versuches die Gewichtsverhältnisse fast durchweg verändert haben, 
weiter damit im Zusammenhang stehend auch ständig die absorbierten 
bzw. abgegebenen Wassermengen, so werden die erhaltenen Werte teils 
etwas zu klein, teils etwas zu groß ausfallen müssen. Es zeigten jedoch 
die Versuche HANSTEEN-CRANNERS bereits, daß die Unterschiede in den 
einzelnen Salzlösungen so prinzipielle sind, daß trotz der Versuchsfehler 
das Bild kaum wesentlich beeinflußt werden kann. Dies bestätigten mir 
auch meine Versuche. 

HansTEEN-CRANNER (1914) bezog, um relative Vergleichswerte zu 
erhalten, die abgegebene bzw. aufgenommene Wassermenge auf das 
Trockengewicht der transpirierenden Teile, bzw. der Wurzeln. Auf Flä- 
chen-, Volum- oder Wassergehalt-Einheiten zu beziehen (vgl. diesbezüg- 
lich die interessanten Darstellungen bei Stocker (1923) und Huser 
(1924)) ist in unserem Falle, wo noch dazu mit derselben Pflanzenart 
operiert wurde, nicht notwendig. Allerdings schien mir die Beziehung 
auf das Frischgewicht den tatsächlichen Verhältnissen mehr entspre- 
chend, weshalb auch sämtlichen Berechnungen das Frischgewicht (1 g) 
zugrunde gelegt wurde. Um die bei den verschiedenen Salzen und Salz- 
konzentrationen gefundenen Werte untereinander vergleichen zu können, 


wurden die Verhältnisse von a En für destilliertes Wasser 


— 1,00 gesetzt, die Wasseraufnahme bzw. Wasserabgabe — 100,0 und 
darauf die anderen Werte bezogen. 


Eigene Versuche. 

Wie aus der Tabelle hervorgeht, ist die Wasserabgabe gegenüber de- 
stilliertem Wasser im allgemeinen erhôht, die Wasseraufnahme vermin- 
dert. Die erhôhte Wasserabgabe war mit Ausnahme bei m/50, welche 
Konzentration anscheinend etwas hemmend gewirkt hat, bei allen übri- 
gen Konzentrationen eine durchgehende. Ihren größten Wert erreichte 
die Wasserabgabe entschieden in den m/100—m /800-Lösungen, wobei 
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Versuch mit Ca(NO;). Pflänzchen zuerst 14 Tage in Knorscher Nährlösung 
gezogen. Dauer des Versuches 11 Tage. Mittlere Temperatur während der 
Versuchszeit 21,7°, extreme Temperatur 14—31°. 








AS Wasserabgabe, Wasserauf- 
Konzentration der Lösung PAR pe — eh auf 1g tue 
=1,0 Law. = 100,0 A 
m/50 Ca(NO,),, 0,3282 vH (0,4642 vH) 0,83 97,0 80,5 
m/100 „  ,01641, (02321 ,,) | 0,91 111,0 101,0 
m/200 m , 0,0820 „ (0,1160 ,, ). 0,83 109,4 90,8 
m/400 2 ‚0,0410 „ (0,0580 „ ) 0,76 117,1 89,0 
m/800 ” , 0,0205 ,, (0,0290 ,, ) 0,88 108,8 95,7 
m/1600 „ , 0,0103 ,, (0,0145 ,, ) 0,96 104,3 100,1 
m/320 ,„ ‚0,0051 „ (0,0072 ,, ) 0,89 105,5 93,9 
ae Wier EI 1,00 100,0 100,0 











in der m/400-Lésung das Maximum zu verzeichnen war. Die Wasserauf- 
nahme, die mit Ausnahme bei m/100 und m/1600 durchweg eine gerin- 
gere als in destilliertem Wasser war, hatte bei m/50 entschieden ihren 
tiefsten Wert erreicht. Das Verhältnis 8 : W war durchweg niedriger 
als 1,00. 

Innerhalb der Versuchszeit hatten die Pflänzchen an Größe weiter 
zugenommen, die Wurzeln hatten reichlich Seitenwurzeln ausgebildet 
und waren dicht mit Wurzelhaaren bedeckt. 


Versuch mit Mg(NO,),. Pflänzchen zuerst durch 14 Tage in Knopscher Nähr- 
lösung herangezogen. Dauer des Versuches 11 Tage. Mittlere Temperatur 
während der Versuchszeit 21,2°, extreme Temperatur 14—31°. 

















Wasserauf- 
8:W, een rer nahme, a 
Konzentration der Lésung dest. Wasser 1 besogen où auf 1 g Wurzel- 
= 1,00 g SproBmasse ; Pt 
d. W. = 100,01 à w. = 100,0 
m/50 Mg(NO,),, 0,2966 vH (0,5008 vH) 0,71 117,5 - 83,4 
m/100 pr. ‚0,1483 „ (0,2504 ,, ) 0,86 103,5 89,0 
m/200 „ ,0,0741 „ (0,1252 ,, ) 0,93 88,4 82,2 
m/400 * ‚0,0370 „ (0,0626 ,, ) 1,01 87,9 88,8 
m/800 „ ,0,0185 „ (0,0313 ,, ) 0,98 91,9 90,0 
m/1600 ,„ ‚0,0092 „ (0,0157 ,, ) 1,02 92,2 94,0 
m/3200 „ ‚0,0046 „ (0,0078 ,, ) 1,07 97,8 104,6 
Cn  - ee een ee 1,00 100,0 100,0 


In den verschieden konzentrierten Mg-Lösungen war die Wasser- 
abgabe, mit Ausnahme der Konzentrationen m/50 und m/100, stets ge- 


1) Das Verhältnis Transpirierende Teile : Wurzel wird der Kiirze halber 
hier und im folgenden stets mit S : W bezeichnet werden. 
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ringer als in destilliertem Wasser. Ein ausgesprochenes Minimum der 
Wasserabgabe läßt sich auf Grund der gewonnenen Werte nicht fest- 
stellen, da diese innerhalb der Konzentrationen m/200—m/1600 nur 
wenig voneinander differieren. Auffallend sind jedoch die hohen 
Werte für die Wasserabgabe bei m/50 und m/100. Das Verhältnis S:W 
war bei den Konzentrationen m/50—m/200 bedeutend kleiner als 1,00 
und hatte bei m/50 entschieden den tiefsten Wert erreicht. Dies ist je- 
doch darauf zurückzuführen, daß in diesen Lösungen ein Weiterwachsen 
der Weizenpflänzchen fast zur Unmöglichkeit geworden war. Die Wur- 
zeln waren überhaupt nicht weitergewachsen, ihre Streckungszonen ab- 
gestorben, und Seitenwurzeln wurden nur angelegt, aber nicht ausge- 
bildet. Auch zu einer Neubildung von Blättern war es nicht gekommen 
und die vorhandenen begannen gegen Ende des Versuches von den Spit- 
zen her sich gelblich zu verfärben und zu erschlaffen. Besonders erschlafft 
und verfärbt war das unterste Blatt. Ähnlich, wenn auch nicht so weit- 
gehend, war die Schädigung der Pflänzchen bei m/100, während bei allen 
übrigen Konzentrationen das Aussehen ein ziemlich gleichartiges war 
und mit Ausnahme bei m/200, wo die Blattspitzen verfärbt waren, die 
Blätter schön grün waren. Da nun das Frischgewicht der Sproß- und 
Wurzelmasse bestimmt wurde, so mußte sich hier infolge des viel ge- 
ringeren Wassergehaltes für m/50, m/100 und auch noch m/200 ein viel 
niedrigerer Wert für das Verhältnis S : W ergeben; andererseits aber 
wurde die tatsächliche Wasserabgabe infolge des geringen Gewichtes der 
Blattmasse auf ein viel geringeres Gewicht bezogen. Dadurch werden 
die höheren Werte bei m/50 und m/100 erklärlich. Anders steht es mit 
der Wasseraufnahme. Diese ist, mit Ausnahme bei m/3200, durchweg 
geringer als bei destilliertem Wasser und nimmt mit steigender Konzen- 
tration ständig ab. Daß die Werte für die Wasseraufnahme auf Grund 


Versuch mit KNO,. Pflänzchen zuerst 14 Tage in Knorscher Nährlösung 
herangezogen. Dauer des Versuches 10 Tage. Mittlere Temperatur während 
der Versuchszeit 19,7°; extreme Temperatur 12—31°. 

















f- 

Lunette ts Lime ae Wine, | Sanat | name een 

—100 |28SproBmasse; aut oh à. i J 

a. W. =100,0 | à w. = 1000 
m/50 KNO,, 0,2022vH ...... 1,39 78,0 108,4 
m/100 „ ,0,1011 , . . . . . . 1,19 83,5 99,4 
m/200 ,, , 00506 , . . . . . . 1,24 82,5 102,3 
m/400 ,, , 0,0253 , . . . . . . "1,31 87,2 114,2 
m/800 „ , 001%, . . . . .. 1,30 85,0 110,5 
m/1600 „ ,0,0063 » . . . . .. 1,22 87,4 106,6 
m/3200 ,, , 0,0031 , . . . . . . 1,05 93,2 97,9 
Vs» EEE Vere 100,0 100,0 
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der Berechnungsart bei den stärkeren Konzentrationen, speziell bei m /50 
und m/100 nicht größer ausgefallen sind, ist wohl darauf zurückzuführen, 
daß durch das Absterben der untersten Blättchen noch während des Ver- 
suches die tatsächliche Wasserabgabe im Verhältnis kleiner geworden ist. 

Bei den verschiedenen Konzentrationen der K-Lösungen war die 
Wasserabgabe durchweg beträchtlich geringer als in destilliertem Wasser. 
Mit steigender Konzentration ist eine deutliche Abnahme zu verzeichnen, 
die bei m/50 ihren tiefsten Wert erreicht. Daß dieser Abfall nicht auf 
osmotische Verhältnisse zurückzuführen ist, ergibt sich schon daraus, 
daß schon bei den niedrigsten Konzentrationen dieser Abfall einsetzt, 
wo doch von einer osmotischen Wirkung der Lösung sicher nicht die 
Rede sein kann. Die Wasseraufnahme war fast durchweg größer als in 
destilliertem Wasser und der geringere Wert bei m/100 muß wohl an der 
Versuchspflanze gelegen sein. Beträchtlich größer, besonders in den Kon- 
zentrationen m/50—m/1600 ist das Verhältnis S : W gegenüber dem 
Wert 1,00 des destillierten Wassers. 

In sämtlichen Kulturen waren die oberirdischen Teile weitergewach- 
sen und hatten ein kräftiges und gesundes Aussehen, während die Wurzel- 
spitzen in den m/50 und m/100-Lösungen abgestorben, in m/200 stark 
und in m/400 nur schwach geschädigt waren. In allen übrigen Lösungen 
waren die Wurzeln weitergewachsen und hatten auch kurze Seiten- 
wurzeln ausgebildet. Ganz kurze Anlagen von solchen waren auch bei 
den m/50—m /400-Lösungen anzutreffen. 

Versuch mit NaNO,. Die Wasserabgabe der Weizenpflänzchen in den 
Na-Lösungen verläuft ähnlich wie in den K-Lösungen, nur mitdem Unter- 
schied, daß hier die Werte noch etwas niedriger sind. Dasselbe gilt von der 
Wasseraufnahme, die fast durchweg geringer ist als in destilliertem Wasser 
und bei m/50 ihren geringsten Wert erreicht. Das Verhältnis S : W ist fast 


Versuch mit NaNO,. Pflänzchen zuerst 14 Tage in Knorscher Nährlösung 
herangezogen. Dauer des Versuches 10 Tage. Mittlere Temperatur während 
der Versuchszeit 19,7°; extreme Temperatur 12—32°. 











Wi uf- 

8:W, Pate sole tabtioen 

Konzentration der Lésung dest. Wasser 1 besogen au „| auf 1g Wurzel- 
= 1,00 g SproBmasse ; ae: 

£ d.W.=100 | à w.= 100,0 
m/50 NaNO,, 0,170vH...... 1,04 67,0 69,7 
m/100 en a À] a 1,07 73,5 78,6 
m/200 ae SU. « < 2.06 0,99 79,7 78,9 
m/400 = AR 1,10 83,7 92,1 
m/800 2 MO IE 1,29 78,4 101,2 
MI |, WE wt ce >. << 1,16 88,8 99,5 
m/3200 „ SE “ie nr pe 1,04 91,2 94,8 
LETTRES 100,0 100,0 
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durchweg größer als für destilliertes Wasser. Bezüglich der Blattentwick- 
lung unterschieden sich die Pflänzchen der Na-Kulturen nur wenig von 
denen der K-Kulturen, während jedoch die Wurzeln selbst in den schwä- 
cheren Konzentrationen starke Schädigungen aufwiesen. Hier hatten 
sie nur kurze Zuwachse aufzuweisen, hatten aber kurze Seitenwurzeln 
angelegt. 


J. Kisser: Untersuchungen über den Einfluß der Nährsalze 





Diskussion der Resultate. 
Die Wasserabgabe. 

Der Einfluß der verschiedensten chemischen Stoffe, teils Nährstoffe, 
teils Fremdstoffe, auf die Transpiration ist wiederholt Gegenstand von 
Untersuchungen gewesen (vgl. die ausführliche Zusammenstellung des 
Tatsachenmaterials bei BURGERSTEIN 1904, 1920, 1925). Abgesehen von 
dem Einfluß als solchem wurde auch die Abhängigkeit von der Kon- 
zentration sowohl bei ganzen Pflanzen als auch bei abgeschnittenen 
Pflanzenteilen verfolgt, desgleichen auch die Reaktion, die ebenfalls 
einen nicht unwesentlichen Einfluß auf die Transpiration ausübt, indem 
im allgemeinen angesäuertes Wasser die Transpiration gegenüber destil- 
liertem Wasser steigert, schwach alkalisches herabsetzt. 

Die Versuche von Sacus (1859), der verschiedene Pflanzen in Erde 
zog und sie mit verschiedenen Lösungen (1vHKNO,, Gipswasser) begoß, 
können nicht als befriedigend und eindeutig gelten, da sie über die tat- 
sächliche, mit den Wurzeln in Berührung gekommene Konzentration 
nichts aussagen. Auch die mit Cucurbita angestellten Wasserkulturen 
(teils in destilliertem Wasser, teils in 0,5% NaCl) können den Einfluß 
des NaCl auf die Wasserabgabe nicht klären, da nur eine Konzentration 
verwendet wurde, und diese noch dazu relativ groß war. SacHs bezog 
weiter die in den Salzlösungen und in destilliertem Wasser bzw. Erde ohne 
Salzzusatz gefundenen Werte nicht auf das Gewicht oder die Blattober- 
fläche der Versuchspflanzen, sondern er begnügte sich damit, möglichst 
gleichartig aussehende Pflänzchen zu verwenden und die von ihnen ab- 
gegebenen Wassermengen zu vergleichen. Hingegen bezog BURGER- 
STEIN (1876, 1878), der den Einfluß verschieden konzentrierter Säuren, 
Alkalien und Salze auf die Wasserabgabe vorwiegend von Mais studierte, 
das pro 1 Stunde verdunstete Wasser auf das Gesamtfrischgewicht der 
Pflanzen (bei abgeschnittenen Sprossen auf das Lebendgewicht von 100 g 
Blättern) und berechnete es in Prozenten des Lebendgewichtes. Die so 
gefundenen Werte wurden mit den aus Kulturen in destilliertem Wasser 
gewonnenen verglichen. Einen Teil der Resultate seiner Versuche gibt 
nachstehende Tabelle. 

Die Ergebnisse seiner Versuche faßt BURGERSTEIN dahin zusammen, 
daß 1. die Transpiration von der Natur und Konzentration der verwende- 
ten Salze abhängt, 2. mit zunehmender Konzentration die Transpiration 
bis zu einem Maximum ansteigt und bei noch stärkerer Konzentration 
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0,05 vH | 0,1 vH | 0,2 vH | 025 vH | 0,5 vH | 1vH 
Ca(NO,), . . . + a Mug ee 
MR, ....1 #2 Ce PS TS 
KH, PO, + + |+|- 
MgSO, + +1 -|- 
Mil. os à + + _ 
K, CO, . > = — — 




















In der Tabelle bedeutet + grôBere, — geringere Transpiration gegenüber 
dest. Wasser. 
wieder abfällt. Dieses Maximum wird bei alkalischen Salzen früher, bei 
sauren später als bei neutralen erreicht. Gegenüber einer kompletten 
Nährlösung (KNop) zeigten mir die Weizenpflänzchen in destilliertem 
Wasser eine stärkere Transpiration; dasselbe hatte auch BURGERSTEIN 
für seine Versuchspflanze gefunden. 

Sehr schöne Untersuchungen über die Größe der Wasserabgabe in 
verschiedenen Salzlösungen verdanken wir HANSTEEN-CRANNER. Schon 
in seiner ersten diesbezüglichen Arbeit (1910) hatte HANSTEEN-CRANNER 
die Beobachtung gemacht, daß in den K-Lösungen die Blätter immer tief 
grün, flach ausgebreitet und stark turgeszent waren, während in den Ca- 
Lösungen die Blätter überall schmal, von einer gelbgrünen Farbe und an 
ihren Spitzen oft vertrocknet waren. Weiter waren sie wenig turgeszent, 
so daß sie an heißen Tagen besonders schlaff herunterhingen. So wie in 
den Ca-Lösungen verhielten sich auch die Blätter in destilliertem Wasser. 
In den Mg-Lösungen endlich waren die Blätter zwar dunkelgrün und 
straff, aber zumeist kurz, der Länge nach zusammengerollt und stark be- 
haart. Im Anschluß daran unternommene Versuche (1914), die insbe- 
sondere K- und Ca- und zum Teil auch Na-Lösungen betrafen, führten 
zu bemerkenswerten Ergebnissen. Während die Ca-Ionen die Transpira- 
tion erhöhen, verhalten sich die K-Ionen gerade umgekehrt und setzen 
die Transpirationsgröße relativ stark herab. Noch mehr ist dies bei den 
Na-Ionen der Fall. Daß es wirklich die Metallionen sind, die diesen Ein- 
fluß auf die Wasserabgabe ausüben, geht daraus hervor, daß die außer 
in Nitraten auch in Chloriden der Fall war. Kommen jedoch im Nähr- 
medium K- und Ca-Ionen gemeinsam vor, so ändern sich die Verhältnisse 
insofern, als die Transpiration stärker ist als in den isosmotischen reinen 
K-Lösungen, und zwar derart, daß mit zunehmender relativer Ca-Menge 
auch der Wasserverbrauch pro Gramm Pflanzensubstanz ein größerer 
wird. Mit diesen Ergebnissen stehen ziemlich in Einklang die Unter- 
suchungen von REED (1910), der den Einfluß einzelner Salze für sich auf 
das Wachstum und die Transpiration von Weizenpflänzchen untersuchte. 
Im allgemeinen fand auch er, daß die Ca-Ionen die Transpiration be- 
fördern, die K- und Na-Ionen hingegen hemmen. 

Vergleichen wir nun unsere aus den Versuchen für die Wasserabgabe 
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gewonnenen Werte, die in Abb. 1 kurvenmäßig dargestellt sind. Sie lassen 
ja einen Vergleich untereinander zu, da sie alle auf die für destilliertes 
Wasser gefundenen Werte bezogen sind. 

Sehen wir von den Werten für die TranspirationsgréBen bei den Kon- 
zentrationen m/50 und m/100 der Mg-Lésungen ab, die, wie schon friiher 
auseinandergesetzt, auf das teilweise Vertrocknen der Blätter der Ver- 
suchspflänzchen zurückzuführen sind, so zeigt sich für Mg, K und Na 
ein langsamer aber deutlicher Abfall mit zunehmender Konzentration. 
Dabei ist die Wasserabgabe in den Na-Lösungen am geringsten, etwas 
stärker in den K-Lösungen 
und noch stärker in den Mg- 
Lösungen, ohne jedoch den 
Wert von destilliertem Was- 
ser zu erreichen. Ein ganz 
anderes Aussehen besitzt die 
Ca-Kurve. Schon bei den 
niedrigsten Konzentrationen 
beginnt sie anzusteigen, er- 
reicht bei m/400 ihr Maxi- 
mum und fällt von hier dann 
wieder ab. Gegenüber den 
übrigen Salzen und auch de- 
stilliertem Wasser steigert 
also das Ca die Wasserabgabe 
sehr. Eine größere Wasser- 
abgabe als bei destilliertem 
Wasser ist also nur für Ca zu verzeichnen, während nach den Versuchen 
von BURGERSTEIN bei Zea Mais durch sämtliche von ihm geprüften Salze 
bei schwächerer Konzentration eine Erhöhung und erst bei stärkerer 
eine Verminderung der Wasserabgabe eintritt. Mit den HANSTEENschen 
Ergebnissen decken sich meine Resultate jedoch ziemlich gut. 

Eine wichtige, sich daran anschließende Frage ist die, ob es sich bei 
den in den einzelnen Salzlösungen verschiedenen Mengen von abgegebe- 
nem Wasser um stomatäre oder kutikulare Transpiration handelt. Einige 
orientierende Beobachtungen darüber schienen mir mit den bemerkens- 
werten Befunden von IzriN (1922) und Weser (1925a, b) in Einklang 
zu stehen, die fanden, daß durch K- und Na-Salze die Öffnungsbewegun- 
gen der Schließzellen gefördert, umgekehrt durch Ca-Salze weitgehend 
gehemmt werden). Die Wirkung der einzelnen Salze würde dadurch 


1) Hier sei noch auf die Untersuchung von ARENDs (1925) hingewiesen, der 
bezüglich der K-, Na- und Ca-Salze zu analogen Resultaten kam und bezüglich 
der Mg-Salze eine analoge Wirkung auf die Schließzellen wie durch Ca-Salze 
feststellte. Vgl. ferner auch Montrort (1926) und die dort zitierte Literatur. 





FT 


Abb. 1. 
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eine noch größere sein, da gerade bei den Pflänzchen in Ca-Lösungen 
trotz Spaltenverschluß die größten Mengen Wasser abgegeben werden, 
umgekehrt bei den K- und Na-Kulturen die Wasserabgabe herabgesetzt 
ist, obwohl durch diese die Öffnungsbewegungen der Stomata befördert 
werden. Hier müssen weitere Untersuchungen Klarheit schaffen. 


Die Wasseraufnahme. 


Die für die Wasserabgabe gefundenen Werte gewinnen ein ganz ande- 
res Aussehen, wenn wir in Parallele dazu die Wasseraufnahme unter 
dem Einflusse der einzelnen Salze verfolgen. HANSTEEN-CRANNER (1914) 
verdanken wir auch darüber einige bemerkenswerte Angaben. Nach 
diesen erschweren die Ca-Salze die Wasseraufnahme durch die Wurzeln 
stark, fördern aber gleichzeitig die Wasserabgabe, so daß sie einen un- 
günstigen Einfluß auf die Wasserökonomie ausüben. Zu den Versuchen 
dienten Weizen, Hafer und Roggen. Umgekehrt verhalten sich die K- 
Salze, die die Wasserzufuhr durch die Wurzeln befördern, gleichzeitig 
aber die Transpiration relativ stark herabsetzen. Im Verhältnis zu den 
K-Ionen hemmen die Na- 
Ionen sowohl die Wasserauf- 
nahme wie die Wasserabgabe. 
Meine diesbezüglichen Ergeb- 
nisse sind in Abb. 2 zusam- L dé 
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bedeutend niedriger ist, muß 
hier die Wasserökonomie als 
ungemein günstig bezeichnet 
werden. Das ist um so höher einzuschätzen, als in den Konzentrationen 
m/50—m/200 jegliches Wurzelwachstum unmöglich ist, in den schwä- 
cheren Konzentrationen aber gegenüber einer normalen Nährlösung 
oder Ca-Lösung immerhin gehemmt ist und Wurzelhaare in der 
reinen K-Lösung auf keinen Fall zur Ausbildung gelangen. Gerade 
entgegengesetzt ist das Verhalten bei den Pflänzchen in den Ca- 
Lösungen. Trotz der bedeutenden Zuwachse der Wurzeln und der Aus- 
bildung von schönen Wurzelhaaren ist, wie aus der Tabelle hervorgeht, 
die Wasseraufnahme nicht nur bedeutend kleiner als in den K-Lösungen, 


60. 
5 4 À & em 
Abb. 2. 
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sondern auch fast durchweg kleiner als in destilliertem Wasser. Ver- 
gleichen wir dazu die Wasserabgabe, so ergibt sich für die Weizenpflänz- 
chen in den Ca-Lésungen ein viel ungiinstigeres Verhältnis als in den K- 
Lösungen, was sich auch darin äußert, daß, wie HANSTREN-CRANNER 
schon beobachtete, an heißen Tagen die Blättchen sehr schlaff herab- 
hängen und nur wenig turgeszent sind. Während die Wasserabgabe in 
den Mg-Lésungen größer als in den Na-Lösungen ist, ist die Wasserauf- 
nahme in beiden nicht sehr unterschiedlich, wie aus den entsprechenden 
Kurven hervorgeht, die sich zweimal überkreuzen. Auch die Ca-Kurve 
verläuft ziemlich gleichsinnig mit diesen. Dennoch kann die Wasser- 
ökonomie für die Pflänzchen der Na-Kulturen als die günstigere bezeich- 
net werden. 

DaB es tatsächlich die Ca-Ionen sind, welche die Wasseraufnahme 
durch die Wurzeln erschweren und umgekehrt die K-Ionen die Wasser- 
aufnahme befördern, erwies HANSTEEN-CRANNER (1914) durch Versuche 
an isolierten Wurzelsystemen. Weiter ergaben sich Anhaltspunkte hier- 
für aus den Versuchen über die Wasseraufnahme von Zellmembranen. 


Die relative Sproß- und Wurzelmasse. 

Wie schon angedeutet, ist die Ausbildung von Sproß und Wurzel in 
den einzelnen Salzlösungen eine oft recht verschiedene, da auch in 
dieser Richtung den einzelnen Salzen eine spezifische Wirkung zukommt. 

Die Verhältnisse von Sproß- 
= ## masse : Wurzelmasse sind in 
X Abb. 3 zusammengestellt, die 

*” ein anschauliches Bild über 
Br; u den Grad der Verschiebungen 
gibt. 
N\ m Gegenüber destilliertem 
Na Wasser zeigt die Ca-Kurve 
z Ne A _,, mitzunehmender Konzentra- 
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sc SB ad EE à a tums gegenüber der Blatt- 
» = th HR do oc" masse eintritt. Diese Zu- 

bu nahme ist jedoch nur eine 

scheinbare, da gegenüber den sehr verdünnten Ca-Lösungen sowohl 
die Wurzel- als auch die Blattmasse abnimmt, allerdings die Blatt- 
masse in einem stärkeren Ausmaße als die Wurzel. Die Vergrößerung der 
Wurzelmasse wirkt offenbar der erschwerten Wasseraufnahme entgegen. 
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In den Mg-Lösungen pendelt in den Konzentrationen m /200—m /3200 
die Kurve um den Wert 1,00, deckt sich also ziemlich mit den Verhält- 
nissen von destilliertem Wasser. Hingegen ist von m/200—m /50 ein stei- 
ler Abfall zu bemerken. Dieser Abfall ist aber nicht direkt eine Folge 
der höheren Konzentration, sondern sekundär dadurch bedingt, daß bei 
diesen Konzentrationen ein Erschlaffen der Blätter eingetreten ist. Da 
das Frischgewicht bestimmt wurde, so mußte das natürlich erheblich 
zum Ausdruck kommen. Die günstige Wasserversorgung in den K-Lö- 
sungen spiegelt sich auch in dieser Kurve. Hier tritt die Wurzelmasse 
gegenüber der Blattmasse stark zurück, da die Saugung der Massenein- 
heit ohnedies eine große ist und für die Wasserversorgung vollkommen 
ausreicht. Die K-Kurve beginnt schon bei m/3200 rasch steil anzusteigen 
und behält in sämtlichen Konzentrationsstufen ihre beträchtliche Höhe. 
Auch bei der Na-Kurve ist bei m/3200 ein starker Anstieg zu bemerken, 
jedoch fällt bei m/800 die Kurve rasch wieder ab, um sich dann nur wenig 
von 1,00 zu entfernen!). 

Bei den später noch zu schildernden Versuchen wurden ebenfalls Ge- 
wichtsbestimmungen von Sproß- und Wurzelmasse ausgeführt und das 
Verhältnis S : W bestimmt. Allerdings handelt es sich dabei um die 
Trockengewichte, was jedoch auf den Verlauf der Kurven keinen Einfluß 
nimmt. Bei diesen Versuchen wurden die Pflänzchen von allem Anfang 
an in den verschieden konzentrierten Salzlösungen kultiviert, so daß da- 
durch die Unterschiede noch viel mehr zur Geltung kommen. Die einzel- 
nen Salzkonzentrationen waren m/50—m/12800. Vergleichen wir den 
Kurvenverlauf in Abb. 4 mit dem in Abb. 3 dargestellten, so zeigt sich 
im Prinzip eine große Übereinstimmung. Wieder fällt der starke Abfall 
der Ca-Kurve und der steile Anstieg der K-Kurve mit steigender Kon- 
zentration auf. Nur sind hier die Unterschiede noch größer. Die Na- 
und Mg-Kurven erheben sich mehr über den Wert 1,00 des destillierten 
Wassers, verlaufen aber ziemlich gleichsinnig. Der starke Anstieg der 
Na-Kurve in Abb. 3 hat keine Berechtigung (vgl. diesbezüglich die Be- 
merkung in der Fußnote). 

Wie die Kurven in Abb. 3 und 4 weiter noch zeigen, beeinflussen nicht 
nur die Kationen als solche das Verhältnis S : W, sondern dieses ändert 
sich auch unter dem Einflusse der Konzentrationen der Salzlösungen. 
Die diesbezügliche Literatur hat vor kurzem erst HuBER (1924) in seiner 
zusammenfassenden Studie über den Wasserhaushalt der Pflanze im Zu- 


1) Der starke Anstieg der Na-Kurve mit seinem Kulminationspunkt bei 
m/800 entspricht hier nicht den tatsächlichen Verhältnissen. Wie ich aus meinen 
Versuchsprotokollen entnehme, war bei der Konzentration m/800 bei einem 
Pflänzchen das Wurzelsystem zum großen Teil abgestorben. Vielleicht wurden 
beim Übertragen des Pflänzchens die Wurzeln beschädigt. Daraus würde sich 
die Verschiebung des Verhältnisses S : W von selbst erklären. 
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sammenhang behandelt, weshalb sich ein näheres Eingehen auf diese er- 
übrigt. Hier sei nur noch auf die Arbeit von PETHYBRIDGE (1899) hin- 
gewiesen, der bei Kulturen von Weizenpflänzchen in verdiinnter Nähr- 
lésung oder bei normaler mit NaCl-Zusatz Längerwerden der Wurzeln, 
Verminderung der Zahl der 
Bestockungstriebe, Vermin- 
derung der Blattzahl und Ver- 
minderung der durchschnitt- 
lichen Blattlänge und -breite 
feststellen konnte. Fiir diese 
weitgehendeVeränderung des 
Verhältnisses S : W unter dem 
EinfluB des NaCl vermag ich 
keine Erklarung zu geben, bei 
der Verdünnung der Nähr- 
lösung scheint mir jedoch die 
Vergrößerung des Wurzel- 
10 Systems der Verdünnung ent- 
gegenzuwirken, um eine mög- 
lichst große Absorptions- 
fläche zu besitzen. 

Der Einfluß der einzelnen 
Salze auf die Wasserbilanz 
wird im Anschluß an diese 
Ergebnisse von mir weiter 
verfolgt. Da sich nämlich 

Abb. 4. unter dem Einfluß der ein- 
zelnen Salze das Verhältnis S : W so beträchtlich ändert, so wird das 
Studium der Wasseraufnahme und -abgabe nach Wechseln der Salzlösung 
und Ersatz durch eine andere zu bemerkenswerten Ergebnissen führen 
müssen, insbesondere darüber, wie eine sich hier notwendigerweise ein- 
stellende Unter- bzw. Überbilanz von verschiedenen Pflanzen ertragen 
wird und in welchem Maße sich ein Ausgleich einstellt. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN EINFLUSS DER NÂHRSALZE 
AUF DIE WASSERABGABE, WASSERAUFNAHME, RELATIVE 
SPROSS- UND WURZELMASSE UND DIE BLATTSTRUKTUR. 


IL TEIL: VERANDERUNGEN DER BLATTSTRUKTUR UNTER DEM 
EINFLUSSE DER NAHRSALZE. 


Von 


JOSEF KISSER. 
(Eingegangen am 7. Februar 1927.) 


Fragestellung und Methodik. 

Im Laufe meiner Untersuchungen (siehe den I. Teil, Kisser 1927) habe 
ich mir auch die Frage vorgelegt, obbei Kulturder Weizenpflänzcheninden 
einseitigen Salzlösungen auch ihre anatomische Struktur verändert wird, 
und zwar gerade im Hinblick auf die Transpirationsverhältnisse, die ja 
unter dem Einfluß der einzelnen Nährsalze ganz verschieden sind. Diese 
Versuche in einseitigen Salzlösungen sind als Grenzversuche zu werten, 
da sie, auch bei sehr starker Verdünnung der Lösungen, Verhältnisse dar- 
stellen, wie sie normalerweise kaum auftreten dürften. Aus naheliegen- 
den Gründen lassen solche Versuche auch keine allzulange Ausdehnung 
zu. Schon bei den Vorversuchen haben sich bezüglich der Behaarung 
und der Zahl der Spaltöffnungen ganz bemerkenswerte Unterschiede er- 
geben, auf die auch im folgenden das Hauptaugenmerk gelenkt wurde. 
Da im vorhergehenden Teil der Einfluß der einzelnen Salze auf die 
Wasserabgabe und -aufnahme analysiert worden war, war es entschieden 
von Interesse zu verfolgen, ob sich die eventuell auftretenden Verände- 
rungen im Blattbau in dieser Richtung einstellen, und ob sich kausale 
Beziehungen ergeben. Damit soll aber nicht gesagt werden, daß dadurch 
die formative Wirkung der Salze erschöpfend analysiert ist, da die einzel- 
nen Salze nicht nur auf die Wasserversorgung der Pflanze einen großen 
Einfluß nehmen, sondern in die verschiedensten Vorgänge eingreifen. 

Bevor jedoch auf die Versuche eingegangen wird, müssen wir uns mit 
der Frage auseinandersetzen, ob und in welchem Ausmaße derartige 
Grenzversuche einen Einblick in die Wirkungsweise der einzelnen Salze 
gestatten. Küster (1925) faßt die Wertung der unter dem Einfluß 
chemischer Agentien erzielten gestaltenden Wirkungen folgendermaßen 
zusammen: „Die Erkenntnis, daß in geeigneten künstlichen oder natür- 
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lichen Nährlösungen die Summe aller zur normalen Ontogenese gehören- 
den histogenetischen Prozesse sich abspielt, könnte zu der Meinung ver- 
führen, daß durch Verwendung unvollständig zusammengesetzter Nähr- 
lösungen und durch das Studium der an den Versuchspflanzen wahrge- 
nommenen Ausfallserscheinungen Einsicht in die spezifischen Wirkungs- 
weisen der einzelnen Elemente gewonnen werden könnte. Die Lehre von 
den physiologisch balancierten Lösungen hat jedoch erkennen lassen, daß 
die Wirkung von Elektrolytgemischen nach anderen Gesichtspunkten zu 
beurteilen ist.‘“ Ich möchte dies jedoch nicht so allgemein fassen, da 
sich wohl verschiedenes dafür, aber. manches dagegen anführen läßt. Es 
sei hier wieder auf unsere früheren Versuche zurückgekommen, die zeig- 
ten, daß Ca-Salze die Wasseraufnahme hemmen und die Abgabe fördern, 
während sich die K-Salze umgekehrt verhalten. In Gemischen dieser 
beiden Salze ändern sich die Verhältnisse aber derart (HANSTEEN 1914), 
daß gegenüber reinen K-Lösungen nicht nur die Wasseraufnahme, son- 
dern auch die Wasserabgabe bedeutend größer wird, wobei mit zuneh- 
mendem Ca-Gehalt auch der Wasserverbrauch pro 1 g Pflanzensubstanz 
größer wird. Das scheint auf den ersten Blick ein ganz neues Verhalten 
gegenüber dem Salzgemische zu sein, das auf Grund der für die einzelnen 
Salze gewonnenen Erfahrungen nicht so einfach erklärlich zu sein scheint. 
Und doch handelt es sich hier meiner Meinung nach um die Summierung 
der Wirkung der beiden Salze. Während in reinen K-Lösungen keine 
Wurzelhaare ausgebildet werden, genügen schon geringe Spuren von Ca, 
um die Ausbildung von Wurzelhaaren zu veranlassen. Die dadurch ge- 
bildeten ungeheuren Absorptionsflächen werden naturgemäß bedeutend 
mehr Wasser aufnehmen können, als dies in der reinen K-Lösung der 
Fall war. Was nun die Wasserabgabe anlangt, so wird diese natürlich 
auch verändert werden und müßte nach unseren Gedankengängen als 
Resultierende erscheinen, indem die befördernde Wirkung des Ca und 
die hemmende des K sich mehr oder minder kompensieren. Das würde 
auch erklärlich machen, daß mit zunehmendem Ca-Gehalt die Wasser- 
abgabe größer als in den reinen K-Lösungen wird. Dieses Größerwerden 
braucht aber nicht allein auf die kutikulare oder stomatäre Transpiration 
zurückgeführt zu werden, sondern es ist naheliegend, daß bei der bedeutend 
erhöhten Wurzelsaugung ein Teil des überschüssigen Wassers durch die 
Hydathoden liquid ausgeschieden wird. Stellen sich nun bei derartigen 
Versuchen, die mit reinen Salzlösungen ausgeführt werden, auch weit- 
gehende, anatomische Veränderungen ein, so werden wir mit einer ge- 
wissen Berechtigung sagen können, daß sie unter dem Einflusse der ein- 
zelnen Salze zustande gekommen sind. Die gefundenen Veränderungen 
werden untereinander vergleichbar sein, wenn sie auch bei einem Grenz- 
versuch gewonnen worden sind. In einer kompletten Nährlösung wird 
das Bild wieder ein ganz anderes als in den einzelnen Salzlöungen sein, 
Planta Bd. 3 38 
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da sich deren Wirkungen teilweise kompensieren oder verstärken wer- 
den). 

Die ungemein interessanten Versuche von BATALIN (1886) erscheinen 

mir ein deutlicher Beweis für die Veränderung der Blättstruktur unter 
dem Einfluß von Kochsalz (wohl in erster Linie des Na) zu sein. Ba- 
TALIN zog typische Salzpflanzen, wie Salsola, Spergularia und besonders 
Salicornia in Töpfen mit und ohne Zusatz von Kochsalzlösungen, deren 
anfangs geringe Konzentration allmählich bis zur vollen Sättigung (nach 
12/, Monaten) gesteigert wurde. Die mit Flußwasser begossenen Pflan- 
zen hatten das Aussehen von Landpflanzen, während die mit Kochsalz- 
lösung begossenen den charakteristischen Typus der Salzpflanzen be- 
saßen. BATALIN schließt daraus, daß der eigentümliche Habitus der Salz- 
pflanzen allein durch die große Aufnahme des Kochsalzes bedingt sei. 
Unter dem Einfluß der Salzlösungen stellten sich auch weitgehende ana- 
tomische Veränderungen ein, wie Verdickung des Blattstieles um das 
Dreifache, Streckung der Zellen des Schwammparenchyms der Blätter in 
radialer und tangentialer Richtung, Veränderung der Gestalt der Epider- 
miszellen, Vergrößerung der Holzzellen und Gefäße und Verdickung der 
Zellwände im Herbstholze, infolgedessen die Jahresringe und die Grenzen 
zwischen Frühjahrs- und Herbstholz viel stärker hervortreten als in salz- 
freien Pflanzen. Mit diesen in Einklang stehen die Ergebnisse von Le- 
SAGE (1890), der auf Grund vergleichender anatomischer Untersuchungen 
der Blätter verschiedener Pflanzen vom Meeresstrande und solcher der- 
selben Art vom Binnenlande zu dem Schlusse kam, daß es das Kochsalz 
ist, welches die zum Teil bedeutenden Unterschiede im anatomischen 
Bau der Blätter verusacht. Zum Vergleich in Töpfen gezogene und mit 
Kochsalz begossene Versuchspflanzen, wie Pisum sativum, Linum grandi- 
florum und Lepidium sativum zeigten dieselben Unterschiede in ver- 
schiedenem Grade. 

Versuche, wie die vorstehend geschilderten, zeigen uns eigentlich nur 
das Anfangs- und Endglied einer Reaktion, nämlich das Einwirken des 
Agens auf die plastische Pflanze und als Ergebnis die erzielten Ver- 
änderungen. Sie sagen aber nichts über die lange Kette der dazwischen 
liegenden Reaktionen aus. Die Summe der erzielten strukturellen Ver- 
änderungen wird nur dann verständlich (nicht erklärt !) werden, sobald 
die Wirkung der einzelnen Salze auf die verschiedensten Vorgänge 


1) In den Grenzversuchen mit reinen Salzlösungen muß sich notwendiger- 
weise nach einiger Zeit ein starker Mangel an mineralischer Nahrung einstellen, 
der auf das Wachstum hemmend wirkt. Diese Wachstumshemmung kann wohl 
zu quantitativen, aber kaum zu qualitativen Veränderungen Veranlassung geben, 
da durch das Überwiegen des gebotenen Salzes die Entwicklung der Pflanze 
von allem Anfang an in bestimmte Bahnen gedrängt wird. Komplette Nähr- 
lösung und Überschuß eines Salzes sind der zweite Weg für die Analyse der 
formativen Wirkung eines Stoffes, 
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(Wasseraufnahme und -abgabe, Enzymtätigkeit, Atmung, Kohlensäure- 
assimilation usw.) analysiert ist. 

Über den Einfluß der verschiedensten Außenfaktoren auf die Mor- 
phologie, die anatomische Struktur und die chemischen Vorgänge im 
Organismus liegen reichliche Erfahrungen vor. Insbesondere war es die 
Blattstruktur, die Gegenstand eingehender Untersuchung war, wohl 
nicht zuletzt deshalb, weil das Blatt ungemein plastisch ist, auf Umwelt- 
änderungen leicht reagiert und sich in ihm fundamentale Prozesse ab- 
spielen. Durch das prompte Reagieren auf wechselnde Außenbedingun- 
gen soll eine optimale Leistung der sich abspielenden Prozesse gewähr- 
leistet werden. Bezüglich der hierher gehörenden umfangreichen Lite- 
ratur sei auf die Zusammenstellungen bei BURGERSTEIN (1904, 1920, 
1925), LunpeGÄRDH (1924), Küster (1925), SORAUER (1909) und Czarek 
(1913) verwiesen. 

Als beeinflussende Faktoren kommen zwei große Gruppen in Betracht 
(siehe auch Frrring 1922), die klimatischen oder atmosphärischen (Licht, 
Temperatur, Luftfeuchtigkeit und Niederschläge, Luftströmungen, Luft- 
druck und Zusammensetzung der Luft [insbesondere CO,-Gehalt]), die 
edaphischen (physikalische [Bodenstruktur und Wassergehalt] und che- 
mische Bodenzusammensetzung [Salzgehalt, pa]) und die Mikroorganis- 
menwirkung, die letzter Linie, sofern es sich nicht um symbiotische Er- 
scheinungen handelt, wieder in eine chemische und physikalische Beein- 
flussung des Substrates hinausläuft. 

Aus naheliegenden Gründen haben die klimatischen Faktoren in ihrer 
Wirkung auf die Pflanzenstruktur eine ausgedehntere und gründlichere 
Analyse erfahren als die edaphischen. Letztere haben vor allem den 
Praktiker interessiert, doch sind die hierbei gewonnenen Erfahrungen, da 
vorzugsweise nur einem praktischen Bedürfnis Rechnung tragend, viel- 
fach für eine genaue Analyse nicht verwertbar. Das muß z. B. auch für 
die Untersuchungen von GERNECK (1902), KisseL (1906), zum Teil auch 
PETHYBRIDGE (1899) und anderen gelten. KısseL untersucht z. B. den 
Einfluß verschiedener Düngung auf den Bau von Gramineenhalmen, 
wobei natürlich eine Analyse spezifischer Wirkungen der einzelnen Salze 
nicht möglich ist. Auch den Untersuchungen von GERNECK, der ausführ- 
lichst besonders das Verhalten von Weizen in verschieden zusammenge- 
setzten Nährlösungen studierte, wird man kaum eine allzu große theo- 
retische Bedeutung zumessen können, da außerdem manche dort mit- 
geteilte Einzelheiten mit unseren Erfahrungen in Widerspruch stehen. So 
findet z. B. GERNECK, daß bei Weizen die längsten Wurzeln unter anderem 
auch in MgCl, gebildet werden. Nun ist aber Mg allein geboten gerade 
für die Weizenpflänzchen ein ungemein starkes Gift, das auch in sehr 
verdünnten Lösungen jegliches Wurzelwachstum unmöglich macht. Bei 
meinen zahlreichen Versuchen habe ich fast durchweg mitMg(NO;), ge- 
38* 
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arbeitet, aber auch einzelne Versuche mit verschieden konzentrierten 
Lésungen von MgSO, und MgCl, mit Weizenpflänzchen angestellt, deren 
Giftwirkung eine ebenso ausgeprägte war. Unter anderem bestätigen 
dies auch HANSTEEN-CRANNERS Erfahrungen (1910, S. 302), nach denen 
sich eindeutig ergibt, daB die Hauptwirkung den Kationen, mithin dem 
Mg zukommt, diese Wirkung aber durch die Anionen in gewissen Gren- 
zen variiert werden kann. Auf das MiBverhältnis des Wurzelwachstums 
z. B. in ,,destilliertem Wasser“ in der Arbeit von PETHYBRIDGE habe ich 
in anderem Zusammenhange bereits hingewiesen (Kisser 1925). In ande- 
ren älteren Arbeiten kommt, worauf ich schon früher hingewiesen habe, 
die reine Salzwirkung meist nicht zur Geltung, da vielfach in Gemischen, 
oft in undefinierbaren (Erde) kultiviert wurde (vgl. z. B. Hınporr 1886, 
Wye ev 1891, 1892 u. a.). 

Schon aus diesen Griinden schien es mir angezeigt und wiinschens- 
wert, unter Beachtung aller fiir die Faktorenanaiyse notwendigen Kau- 
telen die spezifische Wirkung der Salze wenigstens auf eine Pflanze, auf 
den Weizen, zu studieren. Bevor ich auf die Versuche selbst speziell ein- 
gehe, sei noch die Frage aufgeworfen, ob es auf Grund unserer Erfahrun- 
gen überhaupt môglich ist, bei nur relativ kurz andauernder Versuchs- 
zeit greifbare Veränderungen der Blattstruktur zu erzielen. Die Beant- 
wortung dieser Frage ist wichtig, weil sonst die Méglichkeit einer experi- 
mentellen Priifung fiir viele Fragen illusorisch wird, besonders in unserem 
Falle, wo die mit physiologisch einseitigen Lösungen angestellten Grenz- 
versuche aus begreiflichen Gründen nicht allzu lange währen können. 

Ohne auf die ungemein zahlreiche Literatur hier näher eingehen zu 
wollen, da sich gerade hierüber bei BURGERSTEIN (1. c.) eine schöne Zu- 
sammenstellung findet, kann gesagt werden, daß tatsächlich schon kurz 
andauernde Änderungen der Umweltsfaktoren genügen, an den neu 
herangebildeten Organen bedeutsame Veränderungen hervorzurufen. 
Diese betreffen, was die Blätter anlangt, in erster Linie den Bau des Pa- 
lisaden- und Schwammparenchyms, die Dicke der Kutikula, die Behaa- 
rung und die Zahl der Stomata 1). 

Daß auch unter dem Einflusse verschiedener Salzlösungen Verände- 
rungen auftreten, hatte sich mir schon aus den Vorversuchen ergeben. 
Veränderungen im Mesophyll lassen sich leicht feststellen, Zahl der 
Stomata und Haare auf Grund vergleichender Zählungen. Hier mußte 
aber noch entschieden werden, ob tatsächlich für unter gleichen Bedin- 


1) In anderen Fällen scheinen zur Erzielung durchgreifender formativer 
Veränderungen oft lange Zeiten notwendig zu sein, wie aus den Versuchen von 
Bonnier (1920) hervorgeht, dem es gelang, durch Verpflanzung von Pflanzen 
aus der Ebene ins Hochgebirge (Pyrenäen und Alpen), diese unter dem Einfluß 
der geänderten Lebensbedingungen weitgehend habituell zu verändern und ihnen 
einen alpinen Habitus aufzuzwingen. 
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gungen gezogene Pflanzen die Zahl der Stomata so konstant oder an- 
nähernd konstant ist, daß sich im Falle von Veränderungen ein klares ein- 
deutiges Bild ergibt, und die gefundenen Werte untereinander verglichen 
werden können. 

Wenn für ein und dieselbe Pflanze die von verschiedenen Autoren an- 
gegebenen relativen Zahlen der Stomata oft beträchtlich differieren, so 
scheint das in erster Linie wohl darauf zurückzuführen zu sein, daß nicht 
stets physiologisch gleichartige Blätter untersucht worden sind. So ver- 
hält sich ein Sonnenblatt anders als ein Schattenblatt; weiter spielen 
Alter, Ernährungszustand, Bodenfeuchtigkeit oder Trockenheit, Luft- 
feuchtigkeit, kurz die Summe der Außen- und Innenfaktoren eine bedeut- 
same Rolle. So läßt sich im allgmeinen sagen, daß Sonnenblätter mehr 
Stomata ausbilden als Schattenblätter, daß mit zunehmendem Wasser- 
gehalt des Bodens die Zahl der Stomata sich bis zu einer gewissen Grenze 
vergrößert; auch die Lage der Blätter am Stamme ist von Einfluß, und 
es ist für eine Reihe von Pflanzen festgestellt, daß mit der Insertions- 
höhe der Laubblätter an der Sproßachse die Zahl der Stomata zunimmt. 
Sehr lehrreich ist die Zusammenstellung von BURGERSTEIN (1920) von 
den von verschiedenen Autoren bei Helianthus annuus pro 1 qmm ge- 
fundenen Zahlenverhältnissen, die ich hier wiedergebe. Die in Klammern 
beigefügten Zahlen beziehen sich auf die Unterseite: 207 (250) (Unger), 
136—236 (244—304) (MoRREN), 175 (325) (Weiss), 80 (90) (KArEL- 
TSCHIKOFF), 85 (156) (ECKERSON), 80—326 (93—408) (EspE), 27—90 
(125—198) MUENSCHER). 

Um vergleichbare Zahlenwerte zu erhalten, ist es weiter noch unbe- 
dingt notwendig, daB die Zahlungen stets an den gleichen Blattpartien 
vorgenommen werden. Bereits Weıss (1865, S. 192) hat darauf ver- 
wiesen, daß bei den einzelnen Pflanzen die Zahl der Spaltöffnungen an 
ein und demselben Blatt nicht überall gleich ist, sondern daß sich ganz be- 
deutende Unterschiede ergeben. Wenn dem auch nicht allgemeine Gültig- 
keit zukommt, wie die Beobachtungen zahlreicher anderer Autoren zeig- 
ten, so gilt dies doch für einen beträchtlichen Prozentsatz. Daß dies nicht 
stets berücksichtigt worden ist, dürfte auch der Grund für derart aus- 
einandergehende Angaben sein, wie sie eben bei Helianthus mitgeteilt 
wurden. In der nachstehenden Tabelle sind die Verhältnisse bezüglich 
Zahl und Größe der Stomata von den zwei ersten Blättern von Weizen- 
pflänzchen (Melker Sommerweizen), die in kalkhaltigem Leitungswasser 
kultiviert worden waren, zusammengestellt. Die Werte sind Mittel- 
werte aus zahlreichen Messungen und von drei Exemplaren gewonnen. 
Dabei zeigte sich gleichzeitig, daß- die Unterschiede zwischen den ein- 
zelnen Pflänzchen sich in sehr engen Grenzen bewegen, daß aber die 
Unterschiede zwischen Basis, Mitte und Spitze der Blätter ganz be- 
deutend sind. 
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Zahl der Stomata Länge der Stomata 
Blattparti auf 1 mm? in u 
Oberseite | Unterseite | Oberseite | Unterseite 

Basis 48 10 47,50 51,00 

1. Blatt | Mitte 42 23 62,00 59,35 
Spitze 35 16 70,00 | 78,75 

Basis 63 4 50,65 | 51,50 

2. Blatt | Mitte 57 14 53,33 57,50 
Spitze 48 23 61,89 68,25 








Wie aus den von verschiedenen Autoren angestellten Zählungen her- 
vorgeht, wurde zumeist eine Zunahme der Stomata von der Basis gegen 
die Spitze, seltener das Gegenteil festgestellt. Sehen wir uns nun die Ver- 
hältnisse in der Tabelle an. Es fällt sofort auf, daß die Zahl der Stomata 
am ersten und zweiten Blatte beträchtliche Unterschiede aufweist. Dies 
betrifft besonders die Oberseiten, während die Unterseiten nicht so leicht 
vergleichbar sind, die des ersten Blättchens aber entschieden mehr Sto- 
mata besitzt. Ferner nehmen die Stomata bei beiden Blättchen auf der 
Oberseite gegen die Spitze zu an Zahl ab, auf der Unterseite nehmen sie 
beim zweiten gegen die Spitze auffallend zu, beim ersten nehmen sie nur 
bis zur Blattmitte zu, um dann wieder abzufallen. Wir haben hier beim 
zweiten Blättchen den merkwürdigen Fall, daß die Zunahme an Ober- 
und Unterseite gegensinnig erfolgt. Bezüglich der Größe der Stomata 
ergibt sich in allen Fällen eine Zunahme von der Basis gegen die Spitze’). 


Versuchsmethodik. 


Die Versuchsanstellung war im großen und ganzen ähnlich wie in der 1. Mit- 
teilung. Wieder wurde nur Jenaer Glasgerät und reinstes, mittels Platinkühler 
überdestilliertes Wasser verwendet. Die in feuchter Luft herangezogenen Pflänz- 


1) | si: Referate über die Arbeit von BARANOW (1924) entnehme ich die 
interessante Feststellung, daß die Zählungen der Spaltöffnungen an den mittleren 
Teilen der Blattflächen Durchschnittszahlen ergeben, die dem Mittel von Zäh- 
lungen aus allen Blatteilen ganz nahe kommen. Meine Befunde bestätigen dieses 
Ergebnis, wie aus der folgenden Tabelle, die die Mittelwerte von Basis, Mitte 
und Spitze enthält, hervorgeht. Gleichzeitig zeigen sie auch, daß dies für den 
vorliegenden Fall auch für die Größe der Stomata gilt, die ebenfalls an der Basis, 
der Mitte und der Spitze verschieden ist. 


Zahl der Stomata auf 1 mm? Länge der Stomata in u 











Oberseite Unterseite Oberseite Unterseite 


tatsäch- | Mittel- | tatsäch- | Mittel- tatsäch- | Mittel- | tatsäch- Mittel- 
licher Wert | wert | licher Wert | wert |licher Wert | wert | licher Wert | wert 


1. Blatt 42 41,7 23 16,3?| 62,00 | 59,83 | 59,35 | 63,03 
56,0 14 13,7 63,33 | 55,23 | 57,50 |59,08 






































auf die Wasserabgabe, Wasseraufnahme usw. IL 585 


chen wurden, wenn ihre Würzelchen eine Länge von etwa 3 em erreicht hatten, 
in die mit den Versuchslösungen gefüllten ERLENMEYER-Kôlbchen übertragen. 
Diese waren mit einem einfach durchbohrten, vorher ausgekochten und gut 
paraffinierten Korkstopfen verschlossen, durch dessen zentrale Bohrung die 
Würzelchen eingeführt wurden. Mittels reiner Watte wurden die Pflänzchen 
dann in ihrer Lage befestigt. Zum Schutze der Wurzeln gegen Licht wurde jedes 
Gefäß mit starkem schwarzen Papier umhüllt und dann im direkten Lichte des 
Gewächshauses aufgestellt. Als Salze kamen wieder die Nitrate von Ca, Mg, K 
und Na in verschiedenen Konzentrationen (m/50—m/12 800) zur Verwendung. 
Die Dauer der Versuche betrug etwa 14 Tage. Mit jeder Lösung wurden vier 
Kölbchen versehen. Nach Beendigung des Versuches wurden von sämtlichen 
vier Pflänzchen die Sproß-, bzw. Wurzellängen gemessen und die Mittelwerte 
bestimmt. Diese sind in den folgenden Tabellen angeführt, desgleichen die 
Trockengewichtsbestimmungen von Sproß und Wurzelmasse, die von zwei 
Pflänzchen gewonnen wurden. Die anderen zwei Pflänzchen wurden in 
Alkohol konserviert und für die mikroskopische Untersuchung verwendet, so 
daß auch sämtliche diesbezüglichen Werte Mittelwerte von zwei Pflänzchen 
darstellen. 

Die Zahl der Stomata wurde für je 1 mm? bestimmt. Um unnötige Umrech- 
nungen zu vermeiden, wurde durch Verwendung eines RErcHErTschen Objekti- 
ves 4 und Okulars 2 bei Ausziehen des Tubus auf eine bestimmte Länge die 
Größe des Gesichtsfeldes so reguliert, daß sie genau 1 mm? entsprach. An jedem 
der etwa lcm langen Blattstückchen aus der Mitte des Blattes wurden drei 
Zählungen vorgenommen, so daß die im folgenden mitgeteilten Zahlen Mittel- 
werte aus sechs Zählungen sind. Die Größe der Spaltöffnungen (es wurden nur 
die Längen bestimmt) wurde bei stärkerer Vergrößerung ermittelt und zwar so, 
daß in der Mitte jedes Blattstückchens durch die ganze Breite hindurch die 
Stomata gemessen wurden. Hierbei zeigte sich, daß innerhalb der Spaltöffnungs- 
größen an ein und demselben Blatte ebenfalls oft beträchtliche Unterschiede 
bestehen können. Insbesonders an den Blatträndern sind die Stomata vielfach 
größer als gegen die Mitte des Blattes zu, weiters habe ich häufig bemerkt, daß 
dort, wo die Stomata sehr dicht gelagert sind, ihre Größe gegenüber Stellen, wo 
sie weit auseinander liegen, abnimmt. Ob dies eine Gesetzmäßigkeit ist, habe ich 
nicht weiter verfolgt. Da aber jeder in den Tabellen mitgeteilte Wert einen 
Mittelwert aus etwa 40—50 Messungen darstellt, so werden einzelne, abnorm 
große oder kleine Werte durch die Zahl der Messungen ausgeglichen!). 

Die allgemeinen Verhältnisse der untersuchten Pflänzchen sind jeweils in 
einer besonderen Tabelle zusammengestellt, wie die absolute Länge der Wurzeln 
und Sprosse und ihre relativen Trockengewichte, bezogen auf die Kulturen in 
dest. Wasser (= 1,00). Weiters wurde das Verhältnis der Sproßmasse zur 
Wurzelmasse (S : W) bestimmt, das in der ersten Mitteilung kurvenmäßig dar- 
gestellt und besprochen wurde. 


Versuchsprotokolle und Ergebnisse. 


In sämtlichen Ca-Lösungen hatten sich die Pflänzchen gut entwickelt, 
am schönsten in den Konzentrationen m /400—m /3200, während in den 
stärkeren und schwächeren Konzentrationen ein Abfall zu konstatieren 


1) Unter den vielen Tausenden von Spaltöffnungen, die ich mikroskopiert 
habe, kamen mir auch vereinzelte Anomalien unter, analog den von HEINEMANN 
(1925) in letzter Zeit bei Mais beschriebenen. 
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Versuch mit Ca(NO,). Durchschnittliche Größenverhältnisse der Pflänzchen 

zu Beginn des Versuches: Länge der Hauptwurzel 3,2 cm, der Nebenwurzeln 

1,8cm, der Koleoptile 0,7 cm. Mittlere Temperatur während der Versuchszeit 
18,4°, extreme Temperatur 13—27°. Dauer des Versuches 15 Tage. 























absolute Länge un, mage jp uw 

sé: Konsentration in cm der (dest. Wasser = 1,00) der Pe DO 

Lösung Wurzeln -_~ # Wunnela Stengel u = 1,00 

1 m/50 Ca(NO,), 14,3 10,7 1,66 1,42 0,86 
2 m/100 = 19,2 13,4 1,83 1,45 0,79 
3 m/200 ps 17,6 12,1 2,00 1,21 0,61 
4 m/400 = 23,7 14,2 2,02 1,32 0,65 
5 | m/800 „ 23,2 13,1 2,07 1,48 0,73 
6 m/1600 à 25,3 13,7 2,37 1,50 0,63 
7 | m/3200 „ 26,4 12,2 2,09 1,34 0,64 
8 | m/6400 „ 20,2 9,8 2,11 1,53 0,73 
9 m/12800 „ 14,9 10,7 1,83 1,42 0,78 
10 dest. Wasser . . 5,8 9,2 1,00 1,00 1,00 








war. In sämtlichen Lösungen, auch in den ganz verdünnten, waren 
schöne Wurzelhaare ausgebildet, desgleichen Seitenwurzeln angelegt 
worden, während in destilliertem Wasser keine Wurzelhaare zur Ausbil- 
dung gelangten und Seitenwurzeln nur angelegt waren. Das Verhältnis 
S : W war in sämtlichen Lösungen kleiner als 1,00, da in sämtlichen Ca- 
Lösungen die Wurzelentwicklung überwiegt. Das deckt sich vollkommen 
mit den früher geschilderten Versuchen, nur daß hier die Werte noch 
kleiner sind. 

Überblicken wir die Zahlen der nächsten Tabelle, so ergibt sich 
folgendes: Die Spaltöffnungen sind am 1. Blatt beträchtlich größer als 
am 2., sowohl auf der Ober- als auch auf der Unterseite. Im Vergleich 
zu den in destilliertem Wasser gefundenen Werten sind in den Ca-Lö- 
sungen die Spaltöffnungen im allgemeinen größer, mit Ausnahme der 
stärkeren Konzentrationen. Bezüglich der Zahl der Stomata herrschen 
sowohl zwischen Ober- und Unterseite als auch zwischen dem 1. und 
2. Blättchen beträchtliche Unterschiede. An der Unterseite des 1. Blat- 
tes ist die Zahl der Stomata bedeutend kleiner als bei der Kontroll- 
pflanze in destilliertem Wasser, ebenfalls geringer an der Oberseite, 
wenn auch nicht in diesem Ausmaße. Dasselbe gilt von der Unterseite 
des 2. Blättchens, während oberseits die Zahlenverhältnisse ziemlich 
gleichartig sind. 

Bei beiden Blättern, an der Ober- und Unterseite, ist in den Ca-Lö- 
sungen die Zahl der Haare bedeutend geringer als in destilliertem Wasser. 
Nur an der Oberseite des 2. Blattes ist der Unterschied nicht so be- 
deutend. 
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Unterseite Oberseite 
Nr. Länge der Zahl der Zaal der Länge der Zahl der Zahl der 
Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf | Spaltöffnungen | Spaltôffnuogen| Haare auf 
in u auf 1mm? 1 mm? in u auf 1 mm? 1 mm? 
1. Blatt 

1 68,5 18 4 71,0 51 7 

2 68,8 20 5 76,5 41 6 

3 73,5 20 5 76,0 39 8 

4 76,3 20 1 74,5 40 4 

5 75,0 20 3 79,8 42 3 

6 83,1 18 2 - 80,3 36 6 

7 75,3 17 4 73,0 41 3 

8 77,8 21 9 80,0 38 6 

9 77,5 27 18 77,5 44 12 
10 78,5 37 36 73,3 55 18 

2. Blatt 

1 65,0 11 0 57,0 78 8 

2 62,5 15 1 60,5 73 11 

3 60,5 15 1 60,5 78 13 

4 60,0 19 2 66,3 76 10 

5 61,5 19 0 61,0 81 16 

6 65,0 14 3 65,7 70 14 

7 62,0 12 4 61,8 76 17 

8 64,3 17 18 66,0 68 14 

9 60,3 21 14 62,5 72 23 
10 60,8 32 25 61,5 75 22 




















Versuch mit Mg(NO,),. Durchschnittliche Größenverhältnisse der Pflänzchen 
zu Beginn des Versuches: Länge der Hauptwurzel 3,5 cm, Länge der Neben- 
wurzeln 2,0 cm, Länge der Koleoptile 0,7 cm. Mittlere Temperatur während 
der Versuchszeit 21,3°, extreme Temperaturen 14—31°. Dauer des Versuches 











14 Tage. 

er oer sm. 

u “der Losung Stengel u ne u er ; 

Wurzeln Der "| Wurzeln Blätter 3 a 

1 |m/50 Mg(NO,), | 3,4 42 0,40 0,42 1,05 
2 | m/100 Mn 3,8 3,7 0,44 0,47 1,07 
3 | m/200 - 3,6 5,4 0,56 0,70 1,25 
4 | m/400 a 3,7 9,3 0,72 0,97 1,35 
5 | m/800 2,9 8,0 0,62 0,77 1,24 
6 m/1600 6 3,4 9,1 0,76 0,90 1,20 
7 m,3200 à 4,0 9,7 0,78 1,01 1,29 
8 m/6400 FA 4,2 11,1 0,96 1,13 1,18 
9 | m/12800 = 6,3 12,4 1,10 1,29 1,17 
10 dest. Wasser. . . 5,7 9,6 1,00 1,00 1,00 
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In sämtlichen Mg-Lösungen war das Wurzelwachstum stark ge- 
hemmt, in den Konzentrationen m/50—m/1600 direkt unmôglich ge- 
macht. Mit der Konzentration m/3200 aber setzten geringe Zuwachse 
ein, die bei m/12 800 entschieden am größten waren. Daß in stark ver- 
dünnten Mg-Lösungen die Wurzeln weiterwachsen können, habe ich 
seinerzeit (Kisser 1925, S. 432) bereits gezeigt. Auch die Blattentwick- 
lung ist im allgemeinen stark gehemmt, doch nimmt sie mit fallender 
Konzentration ständig, wenn auch nur wenig, zu. Die weitgehende Hem- 
mung des Wurzelwachstums drückt sich auch in den Verhältnissen S:W 
aus, die durchweg größer als 1,00 sind. 











Unterseite Oberseite 
Nr.| Läuge der Zahl der Zahl der Länge der Zahl der Zahl der 
Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf | Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf 
in « auf 1 mm? 1 mm? in u auf 1 mm? 1 mm? 
1. Blatt 

4 61,0 53 45 64,8 69 22 

5 61,5 47 48 66,3 67 23 

6 62,0 56 52 61,0 72 21 

7 63,8 44 39 66,0 69 21 

8 69,0 37 37 64,0 63 16 

9 71,3 31 33 69,5 51 19 
10 73,5 37 36 73,3 55 18 

2. Blatt 

+ 56,8 33 43 56,0 78 35 

5 = = 18 re Je La 

6 53,0 38 58 59,8 84 30 

7 60,6 32 38 63,0 77 28 

8 56,0 25 44 59,5 79 23 

9 63,2 26 35 58,6 73 25 
10 60,8 32 25 61,5 75 22 




















Infolge der kümmerlichen Entwicklung der Pflänzchen in den m/50 
bis m/200-M-Lésungen wurde bei diesen von Zählungen bzw. Messun- 
gen Abstand genommen. 

Wie in den Ca-Lésungen sind auch hier die Spaltéffnungen im 
allgemeinen am 1. Blatt größer als am 2. Dies gilt sowohl für Ober- als 
auch Unterseite. Sie sind jedoch in den Mg-Lösungen fast durchweg (oft 
beträchtlich) kleiner als in destilliertem Wasser. Was ihre Zahl anlangt, 
so sind beim 1. Blatt an der Unterseite und Oberseite in den Mg-Lösungen 
mehr Stomata als in destilliertem Wasser, beim 2. Blatt sind die Zahlen- 
verhältnisse annähernd gleich. | 

Die Zahl der Haare nimmt in allen Fallen mit zunehmender Konzen- 
tration zu. In den schwächeren Konzentrationen deckt sich ihre Zahl 
ziemlich mit der in destilliertem Wasser. 


Versuch mit KNO;. 
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Durchschnittliche Größenverhältnisse der Pflänzchen zu 


Beginn des Versuches: Lange der Hauptwurzel 2,3 cm, Lange der Nebenwurzeln 
1,2 cm, Länge der Koleoptile 0,5cm. Mittlere Temperatur während der Ver- 
suchszeit 19,3°, extreme Temperatur 14—29°. Dauer des Versuches 14 Tage. 






































absolute Lange relativ. Trockengewicht sw 
ins ehe in cm = (dest. Wasser = dest. W; EL 
engel u. ngel u. = 1,00 
Wurzeln Die Wurzeln Blätter 
1 | m/50 KNO, 2,3 8,5 0,63 1,14 1,81 
2 m/100 as 2,9 11,3 0,91 1,37 1,50 
3 m/200 ps 3,1 13,2 0,80 1,59 1,99 
4 m/400 À 5,3 12,4 0,90 1,46 1,62 
5 m/800 > 9,8 14,3 1,06 1,67 1,57 
6 m/1600 „ 14,3 16,7 1,37 1,66 1,21 
7 | m/3200 „ 16,7 12,2 1,25 1,59 1,27 
8 m/6400 „ 18,1 13,4 1,69 1,76 1,04 
9 m,'12800 ,, 12,9 11,5 1,33 1,30 0,98 
10 dest. Wasser . . 7,1 10,7 1,00 1,00 1,00 
Unterseite Oberseite 
Nr. Länge der Zahl der Zahl der Länge der Zahl der Zahl der 
Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf | Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf 
in « auf 1 mm? 1 mm? in u auf 1 mm? 1 mm? 
1. Blatt 
1 63,8 35 18 68,5 59 14 
2 Er wai LS hz LE Liu 
3 68,3 31 9 72,5 50 14 
4 70,0 32 14 69,8 47 8 
5 76,0 25 8 74,8 38 7 
6 71,3 26 13 69,5 43 5 
7 69,8 28 9 73,5 40 7 
8 69,3 24 17 71,3 42 9 
9 70,0 30 21 68,8 48 13 
10 73,5 37 36 73,3 55 18 
2. Blatt 
1 55,0 37 13 57,8 76 15 
2 63,3 34 21 66,3 64 13 
3 Ye as ey BR: u nt 
4 61,5 28 8 65,3 57 14 
5 66,3 25 10 64,0 51 12 
6 60,0 23 10 61,3 61 11 
7 66,3 20 11 65,3 60 13 
8 67,0 27 13 69,0 53 12 
9 63,0 25 22 58,4 64 16 
10 60,8 32 25 61,5 75 22 
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In den Konzentrationen m/50—m/200 war das Wurzelwachstum un- 
môglich gemacht. Mit abnehmender Konzentration nehmen jedoch die 
Wurzeln dann beträchtlich an Länge zu und erfahren in den Konzen- 
trationen m/1600—m /6400 ihre schönste Ausbildung. Wurzelhaare wur- 
den nirgends ausgebildet. Die Entwicklung der Blätter war in sämtlichen 
Lésungen (mit Ausnahme m/50) annähernd gleich. Auffallend sind die 
hohen Werte für das Verhältnis S:W in den héheren Konzentrationen 
(m/50—m/800), was wohl damit zusammenhängt, daß in diesen Kon- 
zentrationen das Wurzelwachstum in einem ungleich stärkeren Maße 
gehemmt wird als die Blattentwicklung. Mit m/1600 beginnt die Gift- 
wirkung des K auf die Wurzeln bedeutend geringer zu werden, diese neh- 
men an Länge beträchtlich zu, und die Werte für S:W fallen beständig 
immer mehr und mehr gegen 1,00 ab. 

Wenn wir von der Konzentration m/50 absehen, so sind die Größen- 
verhältnisse der Spaltöffnungen in sämtlichen K-Lösungen annähernd 
gleich gegenüber destilliertem Wasser. Dabei ist wieder zu bemerken, 
daß das erste Blatt im allgemeinen durch größere Spaltöffnungen aus- 
gezeichnet ist als das 2. Was die Zahl anlangt, so bestehen auch hier be- 
trächtliche Unterschiede zwischen Ober- und Unterseite, doch sind diese, 
besonders beim 1. Blatt, keineswegs so beträchtlich wie z. B. in den Ca- 
Lösungen. Gegenüber destilliertem Wasser ist die Zahl der Spaltöffnun- 
gen durchweg geringer, dasselbe gilt für die Zahl der Haare. 
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Versuch mit NaNO,. Durchschnittliche Größenverhältnisse der Pflänzchen zu 
Beginn des Versuches: Länge der Hauptwurzel 2,7 cm, Länge der Nebenwurzeln 
1,7 cm, Länge der Koleoptile 0,6 cm. Mittlere Temperatur während der Ver- 
suchszeit 19,6°, extreme Temperatur 15—31°. Dauer des Versuches 14 Tage. 























absolute Länge pre 1° ne se 

Nr. re > mr a ae dest. Wasser 

venin [éme] waren [Ses | = 200 

1 m/50 NaNO, 2,5 6,1 0,52 0,47 0,90 
2 m/100 à 3,0 8,2 0,75 0,68 0,91 
3 | m/200 ” 2,8 9,4 0,82 1,12 1,37 
4 | m/400 à 4,6 12,5 1,00 1,28 1,28 
5 m/800 se 7,8 10,4 1,08 1,31 1,21 
6 | m/l1600 „ 10,5 12,9 1,26 1,42 1,12 
7 | m/3200 „ 9,1 14,5 1,14 1,57 1,38 
8 m/6400 me 11,3 9,3 1,38 1,62 1,17 
9 m/12800 „ 9,7 11,1 1,24 1,27 1,02 
10 | dest. Wasser . . 6,4 9,7 1,00 1,00 1,00 








Gegenüber den K-Lésungen sind in den Na-Lésungen sowohl Wurzel- 
wachstum wie Blattentwicklung nicht unbeträchtlich gehemmt. Wur- 
zelhaare waren auch hier nirgends, auch nicht in den ganz verdünnten 
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Lösungen, ausgebildet worden. In den Konzentrationen m/50—m /200 
war das Wurzelwachstum unmöglich gemacht, setzt aber bereits bei 
m/400 langsam ein und ist am besten in den Konzentrationen m/1600 bis 
m/12 800. Die günstigste Blattentwicklung war entschieden in den Kon- 
zentrationen m/400—m/3200 zu bemerken. Das Verhältnis S:W war 
mit Ausnahme bei m/50 und m/100 stets größer als 1,00. 











Unterseite | Oberseite 
Nr. Länge der Zahl der Zahl der Länge der Zahl der Zahl der 
Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf | Spaltöffnungen | Spaltöffnungen | Haare auf 
in u auf 1 mm? 1 mm? in u auf 1 mm? 1 mm? 
1. Blatt 

2 57,0 30 12 67,0 51 10 
3 66,3 40 23 62,7 67 12 
4 55,5 28 22 73,0 59 11 
5 67,5 38 15 67,5 64 17 
6 60,0 26 15 68,5 53 13 
7 63,0 39 13 64,8 68 15 
8 61,3 34 22 66,3 67 12 
9 65,0 38 27 65,5 63 18 

10 73,5 37 36 73,3 55 18 

2. Blatt 

2 58,0 14 16 60,7 80 18 
3 72 a od pa am Me 
4 56,0 13 16 57,0 70 16 
5 57,0 10 10 63,3 70 15 
6 60,0 11 9 59,0 69 14 
7 54,0 14 12 57,3 83 28 
8 54,5 18 11 56,0 82 23 
9 56,0 19 21 57,8 74 25 

10 60,8 32 25 61,5 75 22 




















Wie in den drei vorhergehenden Versuchen waren auch hier die Stomata 
am 1. Blatt größer als am 2. Hierbei verhielten sich Ober- und Unter- 
seite annähernd gleich. Gegenüber destilliertem Wasser waren in sämt- 
lichen Na-Lösungen die Spaltöffnungen (oft beträchtlich) kleiner. Ihre 
Zahl ist in destilliertem Wasser und den Na-Lösungen, mit Ausnahme 
der Unterseite des 2. Blattes, wo die Zahl bedeutend geringer ist, an- 
nähernd gleich. Die Zahl der Haare ist in den Salzlösungen fast durch- 
weg (oft beträchtlich) geringer als in destilliertem Wasser. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 
Die mitgeteilten Versuche zeigen eindeutig, daß sich unter dem Ein- 
flusse der einzelnen reinen Nährsalzlösungen die Größe und Zahl der 
Spaltöffnungen sowie die Zahl der Haare beträchtlich ändern. Diese An- 
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derungen sind nicht bei einzelnen Konzentrationen allein zu konstatieren, 
sondern durchweg bei allen Konzentrationen einer Salzlésung, doch er- 
geben sich mit zunehmender oder abnehmender Konzentration innerhalb 
jeder Serie Unterschiede. In den ganz verdünnten Salzlösungen nähern 
sich die gefundenen Werte meist oft stark den in destilliertem Wasser 
gewonnenen. 

Da bei allen Versuchen die Konzentrationen der verwendeten Salz- 
lösungen relativ niedrig waren, so kommen auch hier osmotische Ver- 
hältnisse kaum in Betracht und die erzielten Veränderungen sind allein 
auf die Wirkung der Kationen zurückzuführen. Aus diesem Grunde wird 
man die hierbei gewonnenen Ergebnisse vielfach nicht mit den Ergeb- 
nissen anderer Untersuchungen, die sich mit dem Einfluß von Salzen, 
speziell des NaCl, auf die Pflanzenstruktur befaßte, vergleichen können. 

An Hand der früheren Ergebnisse über die Wasseraufnahme und -ab- 
gabe sollen nun die erzielten Veränderungen verglichen werden. Es sind 
allerdings bei unserem Objekt die Verhältnisse nicht leicht zu über- 
blicken, da Ober- und Unterseite Stomata führen und auftretende Ver- 
änderungen nicht gleichsinnig auftreten. 

Gegenüber destilliertem Wasser ist in den Ca-Losungen die Wasser- 
abgabe beträchtlich erhöht, die Wasseraufnahme wesentlich herabgesetzt. 
Der stärkeren Transpiration wird durch ein stärker entwickeltes Wurzel- 
system entgegengewirkt, so daß trotz der erschwerten Wasseraufnahme 
die notwendige Wassermenge, allerdings von einer großen Wurzelmasse, 
aufgenommen werden kann. Einer übermäßig großen Wasseraufnahme 
bei plötzlicher starker Transpiration ist aber das Wurzelsystem trotzdem 
nicht gewachsen; denn, wie schon aus den Versuchen von HANSTEEN- 
CRANNER (1910) hervorgeht, es hängen die Blättchen der Pflänz- 
chen in Ca-Kulturen an heißen Sommertagen schlaff herab. Dieser un- 
günstigen Wasserversorgung wirkt, wie aus der Tabelle auf S. 587 her- 
vorgeht, die Verminderung der Zahl der Stomata entgegen. Auf der 
Unterseite des 1. und 2. Blattes ist gegenüber destilliertem Wasser ihre 
Zahl beträchtlich, fast um die Hälfte geringer ; auf der Oberseite ist dies 
nur beim 1. Blatt der Fall, während beim 2. die Zahl annähernd gleich 
ist. Auffallend ist das fast durchweg spärliche Auftreten von Haaren, 
da man ja gerade dem Ca einen besonderen Einfluß auf die Haarbildung 
zuschreibt (vgl. WARMING-GRAEBNER 1918, S. 81). Aus dem entgegen- 
gesetzten Verhalten der Weizenpflänzchen geht aber unzweideutig her- 
vor, daß dies nicht Regel sein muß!). 


1) Dem, was SCHIMPER (1898, S. 107) bezüglich der Kalkpflanzen sagt, kann 
ich nicht beipflichten: „Der Zusammenhang zwischen solchen Veränderungen 
und dem Einfluß des Kalkes läßt sich ebensowenig, sei es kausalphysiologisch, 
sei es ökologisch erklären, als bei den Veränderungen, die Kochsalzlösungen bei 
Algen hervorgerufen oder bei der eigenartigen Rassenbildung gewisser Pflanzen- 
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Ein ganz anderes Bild gewinnen wir bei den in Mg gezogenen Pflänz- 
chen. Die Versuche über die Wasseraufnahme und -abgabe haben ge- 
zeigt, daB gegenüber destilliertem Wasser beide herabgesetzt sind. Die 
Leistung des Wurzelsystems muß hier um so höher veranschlagt werden, 
als in den Mg-Lésungen jegliches Wurzelwachstum unmôglich ist und 
keine Wurzelhaare ausgebildet werden. Bei seinen Kulturen in Mg-Lé- 
sungen hat HANSTEEN-CRANNER (1910) bereits bemerkt, daB die Blatter 
zwar dunkelgriin und straff, aber zumeist kurz, der Lange nach zusam- 
mengerollt und stark behaart sind, Eigentiimlichkeiten einer xerophilen 
Struktur. Aus unserer diesbeziiglichen Tabelle geht nun auch hervor, 
daB die Behaarung eine ungemein starke ist, oft bedeutend stärker als 
in destilliertem Wasser. Gegeniiber diesem sind die Spaltéffnungen in 
sämtlichen Mg-Lösungen kleiner, ihre Zahl ist entweder annähernd gleich 
oder etwas größer. 

Was nun die K-Lösungen anlangt, so ist in diesen die Wasserabgabe 
gegenüber destilliertem Wasser herabgesetzt, die Wasseraufnahme je- 
doch bedeutend erhöht. Die Wasserökonomie ist also hier die denkbar 
beste. Wie nun aus der Tabelle hervorgeht, ist die Spaltöffnungsgröße 
gegenüber destilliertem Wasser annähernd gleich, ihre Zahl jedoch durch- 
weg geringer. Dasselbe gilt auch von der Behaarung, die oft ganz be- 
deutend geringer als in destilliertem Wasser ist. 

Für die Na-Lösungen schließlich ist sowohl die Wasseraufnahme als 
auch die -abgabe bedeutend geringer als in destilliertem Wasser. Es 
liegen also hier ähnliche Verhältnisse vor, wie in den Mg-Lösungen, nur 
sind sie etwas günstiger als dort. Wie nun die Tabelle zeigt, bastehen in 
einigen Punkten Parallelen mit den in Mg-Lösungen gezogenen Pflänz- 
chen. Auch hier sind die Spaltöffnungen durchweg kleiner als in destil- 
liertem Wasser, ihre Zahl ist teils gleich, teils etwas größer in diesem und 
nur auf der Unterseite des 2. Blättchens beträchtlich geringer. Die Zahl 
der Haare ist geringer als in destilliertem Wasser und den Mg-Lösungen, 
aber größer als in den K-Lösungen. 

Das anatomische Bild wäre unvollständig, wenn wir nicht auch noch 
den Bau des Mesophylis, die Ausbildung der mechanischen Elemente 
und die Dicke der Epidermisaußenwand betrachten würden. 


arten auf Galmei- und Serpentinboden.‘ Was ScHimPEr hier über den Einfluß 
des Kalkes sagt, müßte notwendigerweise auch für die übrigen Salze gelten. 
Das hätte aber nur dann seine Berechtigung, wenn wir über die physiologische 
Wirkung der Salze nichts aussagen könnten. Nun sind wir über die Wirkung 
der einzelnen Nährsalze z. B. auf die Wasserversorgung ziemlich unterrichtet, und 
eine unter dem Einfluß eines bestimmten Salzes sich einstellende, auf die Wasser- 
abgabe oder Aufnahme sich beziehende Veränderung werden wir mit demselben 
Rechte mit der Wirkung des Salzes kausalphysiologisch verbinden können, wie 
wir z. B. ebensolche, unter dem Einfluß von großer Feuchtigkeit oder Trocken- 
heit zustande gekommene mit diesen Faktoren kausal verknüpfen, 
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Bezüglich des Mesophylls konnte sich ein unterschiedlicher Einfluß 
in erster Linie in der Größe der Interzellularen äußern, wie dies unter dem 
Einfluß verschiedener klimatischer Faktoren ja wiederholt festgestellt 
wurde. Um darüber ein übersichtliches Bild zu gewinnen, wurden Blatt- 
stückchen (stets aus der Mitte der Blätter) in Zelloidin eingebettet (vgl. 
Kisser 1926 a, b), in 14 dicke Schnitte zerlegt und kurz mit Gentiana- 
violett gefärbt. Da das Zelloidin normalerweise nicht in die Zellen ein- 
dringt, wohl aber die Interzellularen infiltriert, so läßt sich auf diese Art 
ein schönes Übersichtsbild über die Größe und Verteilung der Interzellu- 
laren gewinnen. Ein prinzipieller Unterschied ergab sich aber für die 
in den verschiedenen Salzlösungen gezogenen Pflänzchen nicht. Unter- 
sucht wurden sowohl das 1. als auch das 2. Blättchen der in m/400 und 
m/3200 Ca-, Mg-, K- und Na-Lösungen, weiter in Knorscher Nährlösung 
und in destilliertem Wasser gezogenen Pflänzchen. Wenn das Interzellu- 
larsystem irgendwo reduziert war, so war dies ausgesprochen nur in den 
Mg-Lösungen der Fall, wo die ganze Blattstruktur einen viel dichteren 
Eindruck machte als bei den übrigen Blättchen. Vielleicht sind sonst 
eventuell vorhandene Unterschiede nicht so auffallend, weil es an einer 
scharfen Differenzierung des Mesophylis in Palisaden- und Schwamm- 
parenchym fehlt. 

Ober- und unterhalb der Gefäßbündel liegen kleine Gruppen von me- 
chanischen Elementen, die bei den kleineren Nerven nur oft aus wenigen 
Zellen bestehen, bei den größeren oft aus vielen Zellen bestehende Bün- 
del bilden. In meinen Protokollen habe ich auf Grund sorgfältiger Zäh- 
lungen eine Tabelle zusammengestellt, die auf Grund mehrerer Schnitte 
gewonnen, die Zahl der mechanischen Elemente an Ober- und Unter- 
seite der Blättchen von den in den verschiedenen Lösungen gezogenen 
Pflänzchen enthält. Da die Unterschiede weniger charakteristisch sind, 
sehe ich von der Mitteilung dieser Tabelle hier ab. Es sei daraus nur mit- 
geteilt, daß an der Blattunterseite des 1. Blattes die Zahl der mechani- 
schen Elemente eine bedeutend geringere ist als an der Oberseite, wäh- 
rend ein solcher Unterschied beim 2. Blatt nicht vorhanden ist, weiter, 
daß in den stärker konzentrierten Lösungen (m/400) die Zahl im allge- 
meinen eine geringere ist als in den schwächeren (m/3200). Dabei sind 
die für die Ca- und Mg-Lösungen gefundenen Zahlen meist höher als die 
für die K- und Na-Lösungen, ebenfalls höher als in Knopscher Nähr- 
lösung und etwas höher als in destilliertem Wasser. 

Schließlich wurde auch noch die Dicke der Epidermisaußenwand be- 
stimmt. Zwischen Ober- und Unterseite bestehen große Unterschiede. An 
der Oberseite istsiedurchwegsrelativ dünn, und ein Unterschied zwischen 
den verschiedenen Pflänzchen ergab sich nicht. Anders verhält es sich 
mit der Außenwand der unteren Epidermis, die bedeutend dicker ist. Die 
«licksten Außenwände besaßen unzweifelhaft die Pflänzchen der Ca- und 
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Mg-Lösungen, etwas dünnere die der Na-Lösungen und die dünnsten die 
der K-Lésungen. Die fiir die beiden ersteren gefundenen Werte waren 
annähernd gleich (es wurden viele Messungen ausgeführt und die Mittel- 
werte bestimmt); zu diesen verhielten sich die in den K-Lösungen ge- 
fundenen Werte wie etwa 1 : 1,8, während die Verhältnisse in den K- 
und Na-Lösungen etwa 1 :1,3 waren. Die wechselnde Dicke kann in 
einen guten Einklang mit der Wasserversorgung der Weizenpflänzchen 
in den verschiedenen Lösungen gebracht werden. 

Auffallend sind die Ergebnisse von Lee und PRIESTLEY (1924), die 
mit meinen Befunden nicht in Einklang zu bringen sind. Obwohl nach 
meinen Versuchen die Wasserversorgung gerade in den K-Lösungen die 
günstigste ist, finden die genannten Autoren bei Verabreichung von 
Kalidüngung, daß bei verschiedenen Ribes-Arten und Obstbäumen eine 
stark verdickte Kutikula ausgebildet wird, während bei Kalkdüngung 
die Kutikula nur schwach ausgebildet wird. Zur Klärung dieser Frage 
wird es wohl noch weiterer Versuche bedürfen. 
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BEITRAGE ZUR ZYTOLOGIE DER USTILAGINEEN. 
Von 


GEoRG Boss. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Februar 1927.) 


Einleitung. 

Nach den Arbeiten der letzten Jahre, die das Studium der Ustila- 
gineen zum Gegenstand haben, möchte es fast scheinen, als ob die Ent- 
wicklungsgeschichte dieser Pilze bis auf einzelne nur unbedeutende 
Punkte klargestellt wäre. Dem ist jedoch nicht so. Noch keinem Autor 
ist es gelungen, den Entwicklungsgang eines einzigen Brandpilzes in 
lückenlosem Zusammenhang zu verfolgen und insbesondere den Zeit- 
punkt und die Art und Weise des Auftretens des Paarkernstadiums mit 
absoluter Sicherheit festzustellen. 

Es lag ja von vornherein nahe, die bei einer großen Anzahl von Arten 
beobachtete Fusionserscheinung zwischen zwei Sporidien für das Zu- 
standekommen der Paarkernigkeit verantwortlich zu machen. Aber noch 
heute kann die alte Streitfrage, ob es sich bei der Fusionierung der Spo- 
ridien um die Einleitung eines Sexualaktes handelt, nicht als entschieden 
betrachtet werden. Bekanntlich hatte sich ja BREFELD mit aller Schärfe 
gegen diese Auffassung gewandt und geltend gemacht, daß die Fusion nur 
bei schlechter Ernährung auftritt und beide fusionierende Zellen auch 
ohne jede Verschmelzung entwicklungsfähig sind. Zudem ist das Auf- 
treten dieser Fusionen ganz regellos und richtet sich keineswegs nach der 
systematischen Verwandtschaft: Arten derselben Gattung können sich 
in diesem Punkte ganz verschieden verhalten; bei den einen sind Spo- 
ridienfusionen vorhanden, bei anderen fehlen sie. Selbst der Nachweis 
physiologisch verschieden differenzierter Sporidienstämme bei Ustilago 
violacea und anderen Arten, die nur inter, nicht intra se fusionieren, 
kann nicht als unbedingter Beweis für die sexuelle Natur der Fusion 
gelten, da sicherlich auch rein vegetative Fusionserscheinungen eine ver- 
schiedene Differenzierung der Fusionszweige zur Voraussetzung haben 
und daher Heterothallie auch in bezug auf diese Vorgänge nicht aus- 
geschlossen ist. Und schließlich sind auch die Ergebnisse der zytologi- 
schen Untersuchungen, durch die am einwandfreiesten die Frage ent- 
schieden werden könnte, keineswegs eindeutig. Denn gerade über den 
wichtigsten Punkt, nämlich darüber, ob die bei der Sporidienfusion ent- 
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stehende Zweikernigkeit bis zur Sporenbildung durch konjugierte Tei- 
lungen der Kerne erhalten bleibt, gewinnt man aus den zytologischen 
Arbeiten kein klares Bild. Zwar liegt über den Entwicklungsverlauf der 
Brandpilze innerhalb der Wirtspflanzen eine groBe Zahl von Einzel- 
beobachtungen vor, aber die Meinungen der einzelnen Autoren gehen oft 
weit auseinander. Hôchstens die Annahme, daB wir es mit einer inner- 
lich völlig uneinheitlichen Gruppe zu tun haben, könnte die Fülle der 
einander widersprechenden Beobachtungen erklären. In vielen Fällen 
dürfte es sich auch um Beobachtungsfehler handeln; denn eine Unter- 
suchung der parasitären Entwicklungszustände ist mit großen Schwierig- 
keiten verknüpft. 

Nun ist es aber mehreren Untersuchern gelungen, gewisse Brandpilze 
außerhalb der Wirtspflanzen in künstlicher Kultur bis zur Sporenbildung 
zu bringen. So erhielten zuerst BREFELD (1895) bei T'illetia tritici und später 
Knıer (1922) bei Urocystis anemones sporenähnliche Gebilde auf künst- 
lichen Nährböden. Angaben über das Verhalten der Kerne haben beide 
Autoren nicht gemacht. Und doch waren gerade von der zytologischen 
Untersuchung solcher Formen, deren gesamten Entwicklungsgang man 
in der Kultur Schritt für Schritt verfolgen kann, wichtige Aufschlüsse 
zu erwarten. 7 

In der vorliegenden Arbeit ist daher versucht worden, verschiedene 
Brandpilze, und zwar solche, bei denen Sporidienbildung vorkommt, und 
solche, bei denen sie fehlt, möglichst weit in ihrer Entwicklung auf künst- 
lichem Substrat zu verfolgen, um einen Einblick in das Wesen der Spo- 
ridienfusionen zu erhalten, und um das Zustandekommen der Paarkernig- 
keit festzustellen. Zur Untersuchung herangezogen wurden Formen, die 
schon wiederholt eine Bearbeitung erfahren haben, neben solchen, deren 
Entwicklungsgang nur ganz oberflächlich bekannt war. Die Ergebnisse, 
die sich bei der Beobachtung der saprophytischen Zustände gewinnen 
ließen, wurden möglichst ergänzt durch Verfolgen des Entwicklungs- 
ganges des Pilzes innerhalb seines Wirtes. 


Abschnitt 1. 

Untersuchungsmethoden. 

Zum Fixieren wurde fast durchweg Chrom-Osmium-Essigsäure 
(schwaches Gemisch) benutzt. Als günstige Zeitdauer für das Einwirken 
der Fixierungsflüssigkeit erwiesen sich 15 Minuten. Die zuerst versuchte 
Methode, die Objekte mit Eiweiß auf dem Objektträger anzukleben, er- 
gab keine einwandfreien Bilder. Als -besser geeignet erwies sich die 
Kxrepsche Äther-Zelloidinmethode. Um Materialverluste zu vermeiden, 
wurden die fixierten Sporidien und Myzelteile bei dem wiederholten 
Auswaschen jedesmal auszentrifugiert. Bei dem plötzlichen Überführen 
der Objekte von Wasser in Äther tritt oft starkes Schrumpfen ein. Dies 
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läßt sich fast völlig vermeiden, wenn man die ausgewaschenen Myzel- 
teile vorher in 40—50% igen Alkohol und sodann erst in Äther überführt. 
Je nach der Menge der Inhaltsbestandteile, die sich bei der Kernfärbung 
recht störend erwiesen, wurden die Objekte von 10 Minuten an bis zu 
3 Tagen in Äther belassen. In vielen Fällen, bei denen die Ätherbehand- 
lung ohne Wirkung blieb, zeigten sich Xylol und Chloroform als bessere 
Lösungsmittel. Die Kernfärbungen wurden mit Eisenhämatoxylin nach 
HEIDENHAIN hergestellt; es wurde je eine Viertelstunde gebeizt und ge- 
färbt. Nach Behandlung mit Nelkenöl wurde in Kanadabalsam einge- 
schlossen. s 

Zur Untersuchung der parasitären Zustände und der auf Nährböden 
gebildeten Sporen wurden Mikrotomschnitte von 3—8 u Dicke ange- 
fertigt. Bei der Behandlung der auf Agarböden gebildeten Sporen wurde 
folgendermaßen verfahren: Aus den Nährböden wurden würfelförmige 
Agarstückchen mit darauf befindlichem Myzel herausgeschnitten, fixiert, 
mit Alkohol entwässert und über Xylol in Paraffin (Schmelzpunkt 55°) 
übergeführt. Die Objekte wurden sodann mit dem Agar geschnitten 
und mit Eiweiß-Glyzerin aufgeklebt. 


Abschnitt IL 
Spezielle Untersuchungen. 
1. Ustilago ischaemi Fuck. (= Sphacelotheca ischaemi (Fuck.) CLINTON). 


Ustilago ischaemi wurde zuerst von FUCKEL in der Enumeratio 
Fungorum Nassoviae 1861 aufgeführt. Als Fundort gibt er Biebrich an; 
er fand ihn auf den unentwickelten Rispen von Andropogon ischaemum L. 
im Herbste. Das veranlaßte mich, an den mir bekannten Standorten 
dieses Grases in der Umgebung Biebrichs nach dem Pilze zu suchen; 
ich fand ihn denn auch an einer Stelle (im sogenannten ,, Pfaffenloch*), 
offenbar derselben, wo auch Fucket den seltenen Brandpilz nachgewiesen 
hatte. Demnach perenniert er hier seit mindestens 60 Jahren ununter- 
brochen in dem Rhizom dieses ausdauernden Grases. 

Das Verbreitungsgebiet von Ustilago ischaemi scheint recht lückenhaft zu 
sein. In Deutschland ist er bislang nur noch an einigen Stellen aufgefunden 
worden. Da Sporen, die draußen überwinterten, im Frühjahr nicht zum Aus- 
keimen zu bringen waren, mag es wohl auf diesen schnellen Verlust der Keim- 
fähigkeit zurückzuführen sein, daß das Vorkommen des Pilzes nur auf ein ziem- 
lich engumgrenztes Gebiet beschränkt ist. So wurde auch auf den in nächster 
Nähe des Fundortes liegenden, mit Andropogon bestandenen Hügeln nicht eine 
brandige Ahre gefunden. 

Während die Blütenstände des gesunden Grases frühestens Mitte August 
auftreten, schossen die vom Brand befallenen Triebe schon Anfang Juni auf. 
Aus solchen Stöcken, die während des Sommers eine ganze Reihe brandbefallener 
Triebe gebildet hatten, entwickelten sich aber im Herbst völlig gesunde Blüten- 
stände. Schon äußerlich waren die befallenen Rasen durch die gelblichgrüne 
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Farbe der Blätter gekennzeichnet!). Auch sonst sind die befallenen Triebe in 
eigenartiger Weise verändert. Bei normaler Entwicklung sind die Halme am 
Grunde wohl verästelt, tragen aber nur einen Blütenstand, der aus 5—10fingerig 
Ähren besteht. Die befallenen Halme jedoch bleiben im 
allgemeinen klein, erheben sich nur wenig über die Rasen und tragen nur eine 
brandige Infloreszenz. Manchmal zeigen sich aber völlig abnorme Verhältnisse: 
Aus den Achseln sämtlicher Stengelblätter entwickeln sich Infloreszenzen, die 
in Brandlager umgewandelt werden (Abb. 1a). Zu den Seltenheiten gehören 
derartige Fälle keineswegs. 

Der Bau der Brandlager weist 
Verhältnisse auf, die einigermaßen an 
die Merkmale der DE Baryschen Gat- 
tung Sphacelotheca erinnern. Der ge- 
samte Blütenstand wird völlig durch 
den Pilz zerstört, nur die Ährenspin- 
deln bleiben zurück. Zwischen dieser 
stehenbleibenden Achse und einer 
äußeren Hülle breitet sich das Brand- 
lager aus. Bei der Sporenreife reißt die 
nur aus wenigen hyalinen Zellagen 
bestehende Schicht an der Spitze auf. 
Wegen dieser Hüllschicht ist Usti- 
lago ischaemi von CLINTON (1904) mit 
noch mehreren anderen Arten in die 
Gattung Sphacelotheca eingereiht wor- 
den. Der Hauptunterschied zwischen 
den Gattungen Sphacelotheca und 
Ustilago soll nämlich nach DE Bary 
(1884) in dem Vorhandensein einer die 
Sporenmasse bedeckenden Hiille be- 
stehen, die bei Sphacelotheca hydro- 
piperis, der einzigen von ihm zu dieser 
Gattung gerechneten Art, eine „dicke 
äußere Wand“ darstellt. Schon Mac- 
NUS (1907) wandte aber dagegen ein, 
daß die Bildung einer Hülle um das 
Sporenlager allein nicht als Gattungs- 
merkmal gelten kann. Auch Liro 
ow (1922) ist der Ansicht, daB dieses 
IN. 11 À he Pope + D Merkmal nicht genügt, um die Gat- 

tung Sphacelotheca scharf gegen Usti- 
lago abzugrenzen, und ebenso hält H. C. ScmeLLENBERG (1911) das Genus nicht 
für ein natürliches. Nun soll aber Sphacelotheca nach Liro noch einen weiteren 
charakteristischen Unterschied aufweisen. Die Sporen von Sphacelotheca hydropi- 
peris haben nämlich die Eigentiimlichkeit, daB sie nach der Isolierung noch mit 
meist ein oder zwei deutlichen Hyphenfragmenten versehen sind. Die kleinen 
warzenfürmigen Bildungen sind nach LrRo „nichts anderes als winzige Fragmente 
der Zelle, in der die Spore entstanden ist“. Die reifen Sporen von Ustilago 
ischaemi lassen nirgends solche Hyphenfragmente erkennen, sie zeigen vielmehr 


1) Es kann dies allerdings auch mit daran liegen, daß die Blätter ausnahms- 
los stark von Puccinia andropogonis Fuck. (= Puccinia Cesatii ScHRoET.) be- 
fallen waren. 
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fast immer eine ziemlich gleichmäßig kugelige Form, Merkwürdigerweise bildet 
FUCKEL sie mit eigentümlich zackigem Umriß ab. Eine solche Polyederform 
zeigen die Sporen auf Schnitten durch reife Brandlager. Es ist dies zweifellos auf 
die Druckwirkung der dicht zusammenliegenden Sporen oder nach Wınreg (1876) 
auf eine sehr innige Verschmelzung der gesamten sporenbildenden Myzelmassen 
zurückzuführen. Nach alledem liegt kein Grund vor, Ustilago ischaemi in die 
Gattung Sphacelotheca zu stellen. 

Auf reinem Wasser habe ich frische Sporen nie zum Auskeimen 
bringen können. Dagegen wachsen sie auf Nähragar schon nach einem 
Tage aus. Den ganzen Sommer über bleibt die Keimdauer dieselbe, um 
in den Herbstmonaten schnell anzusteigen. Anfang Oktober bedürfen 
sie schon dreier Tage, im November sogar zweier Wochen, bis es dem 
Keimschlauch gelingt, das Exospor zu sprengen. Später keimen sie über- 
haupt nicht mehr aus. Abb. 2a—c gibt einige der frühesten Keimungs- 
stadien wieder. ; 

Auf die Reduktion der Sporidien, die 
bei Ustilago ischaemi eintritt, hat schon 
BREFELD (1883) aufmerksam gemacht; er 
hat auch zwei keimende Sporen abgebildet. 
Die Sporidien nehmen noch deutlich die 
ihnen ziemlich allgemein zukommende 
ovale Form an, fallen aber nicht ab, son- 
dern wachsen sofort aus. Mit einem feinen 
Platinfaden lassen sie sich jedoch leicht 
abreißen, so daß man ihre Einzelentwick- Abb.2. Ustilago ischaemi. 
lung verfolgen kann. Sie besitzen alle @-« keimende Sporen. Vergr. 450. 
Entwicklungsmöglichkeiten, deren das gesamte aus einer Spore stam- 
mende Myzel fähig ist. Die Sporidien sprossen ziemlich schmal aus, 
schwellen am Ende des Fadens jedoch gleich wieder an, um noch- 
mals Sporidienform anzunehmen. Auch noch in späteren Stadien ist 
diese eigenartige Aussprossung, wobei immer wieder die Sporiden- 
form vorübergehend angenommen wird, unverkennbar. Bei der Her- 
stellung von Präparaten trennen sich oft die einzelnen Glieder der Hy- 
phen mehr oder weniger voneinander; mitunter stehen dann einzelne 
Sporidien nur noch durch einen kleinen Kanal mit ihrer Trägerzelle 
im Zusammenhang, so daß Fusionserscheinungen vorgetäuscht werden 
können. Die zytologische Untersuchung zeigt jedoch, daß in beiden durch 
den feinen Kanal verbundenen Zellen nur je ein Kern vorhanden ist. 
Verschmelzungen treten überhaupt nirgends im ganzen Entwicklungs- 
gang auf, wenigstens nicht bei der Kultur auf künstlichen Nähr- 
böden. Die Entwicklung verläuft völlig ungeschlechtlich. Jede Pro- 
myzelzelle erhält nur einen Kern und ebenso alle folgenden Zellen. Die 
Kulturen, die aus einer oder mehreren zusammenliegenden Sporen ent- 
standen sind, nehmen bei weiterer Entwicklung auf den Agartrépfchen 
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der feuchten Kammer eine kreisrunde Gestalt an. Im Mittelpunkt dieses 
Kreises verknäulen sich die Hyphen zu dichten Massen, um nach auBen 
strahlenförmig ihre Ausläufer zu senden. Recht schön läßt sich an diesen 
Fäden die Entstehung der Verzweigung verfolgen: die untere von zwei 
Zellen wächst seitlich aus, während die obere ihr Plasma im Weiter- 
wachsen nach der Spitze hinzieht, so daß ein leeres Fadenstück zurück- 
bleibt, das dann bald der Auflösung verfällt. 

Zu gleicher Zeit wurden auch in Reagenzröhrchen mit Gelatine- (10°, 
Gelatine, x% Malzextrakt) und Agarböden (2% Agar, x% Malzextrakt) 
Reinkulturen angelegt. Die Konzentration des Malzextrakts betrug 
0,01% ‚0,1% , 0,5%, 1%, 2%,5% und 10%. Die Böden wurden mit einer 
größeren Zahl von Sporen geimpft. Nach 2—3 Wochen trat in allen Kul- 
turen eine Verfärbung des entstandenen Myzels ein; besonders auf den 
Gelatineböden wurden die Myzelien gallertartig und nahmen zuerst eine 
hellbraune, sodann eine dunkelbraune Farbe an. Ähnlich verlief die Ent- 
wicklung auf den Agarböden. Die Untersuchung der den Kulturen ent- 
nommenen Myzelteile ergab, daß die Fäden, die in den Deckglaskulturen 
einen Durchmesser von nur 1 bis höchsten 2 u Dicke besaßen, stark an- 
geschwollen und durch Querwände in nahezu quadratische Zellen zer- 
legt waren. Die einzelnen Zellen rundeten sich ab und waren perlschnur- 
artig aneinandergereiht. Die Verfärbung des Myzels war immer auf eine 
Bräunung der Membran der einzelnen Zellen zurückzuführen. Es han- 
delt sich hier unzweideutig um die Bildung von Brandsporen, wie sie 
von KnıEP bei Urocystis anemones beobachtet worden ist. Auch bei 
Ustilago ischaemi besteht also die Möglichkeit, den gesamten Entwick- 
lungsverlauf von der Spore bis wieder zur Spore bei saprophytischer Er- 
nährung vor sich gehen zu lassen. 

Die Kulturen, in denen diese Braunfärbung eintrat, wurden nun 
fixiert, eingebettet und mit dem Mikrotom geschnitten. Bei der Fär- 
bung zeigte sich, daß die jungen Brandsporen in 20—30facher Schicht 
übereinander gelagert waren; im Schnitt erschienen sie fast kreisrund. 
Fast alle führten noch ihren Inhalt, aber — sie enthielten nur einen Kern. 

Um die Entstehung der Brandsporen auf künstlichem Substrat ge- 
nauer zu verfolgen, wurden alle Stadien der Entwicklung vom Beginn 
des Anschwellens der Fäden bis zur Ausbildung der Sporen an lebendem 
und fixiertem Material untersucht. Auch mit dem Verhalten des Myzels 
innerhalb der Nährpflanze wurden sie verglichen. Abb. 3@ und b geben 
ein Bild von der starken seitlichen Verzweigung des Myzels an den 
Orten der Sporenbildung (vgl. Wınrer 1876, Taf. 7, Fig. 1). 

Zu gleicher Zeit tritt ein starkes Dickenwachstum ein, so daß die 
Fäden einen Durchmesser von 8 u erreichen. In lebendem Zustande sind 
in diesen Fäden keine Querwände zu erkennen. Ihr Inhalt besteht aus 
völlig homogenem Plasma. Auch in gefärbten Präparaten sind Quer- 
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wände nicht nachweisbar. Es finden sich in den verzweigten Schläuchen 
oft 2 bis 12 und noch mehr Kerne (Abb. 4 a—d). 

Sodann treten Querwände auf, durch die die vielkernigen Zellen in 
einkernige Segmente zerlegt werden (Abb. 5). 

Es läBt sich natürlich nicht entscheiden, ob diese mehrkernigen 
Schläuche nur Abnormitäten darstellen, die allein durch die kiinstliche 





Abb. 3. U. ischaemi. a und 6 vetsweigio Hyphen “ 
kurz vor der Sporenbildung; c Beginn der Sporen- Abb.4. U. ischaemi. a—d vielkernige Hyphen 
bildung durch Zerfall in einzelne Segmente. vor dem Zerfall in einkernige Segmente. 
Vergr. 500. Vergr. 500. 

Kultur hervorgerufen werden. Daher mußte das Verhalten des Pilzes 
in der Wirtspflanze zum Vergleich herangezogen werden. Auf Quer- 
schnitten durch befallene Infloreszenzen 
zeigt sich bei Beginn der Sporenbildung 
ein unentwirrbares Knäuel dicht mit- 
einander verflochtener Hyphen; ein 
klares Bild von den sich hier abspielen- 
den Vorgängen läßt sich auf Schnitt- 
präparaten nicht gewinnen. Dagegen 
gelingt es mit Hilfe einer anderen Me- 
thode leichter, die Entstehung der jun- 
gen Brandsporen zu verfolgen. Inflo- 
reszenzen von Andr on ischaemum Abb.5. U. ischaemi. Junge einkernige 
in allen Stadien des Pilebefalls von Blü- ps heros same cd ane. 
tensprossen an, die erst wenige Hyphen Le él 
enthalten, bis zu solchen, bei denen das gesamte Gewebe schon zer- 
stört ist, wurden mit Chrom-Essigsäure 20 Stunden lang fixiert, aus- 
gewaschen und in 80%igem Alkohol aufbewahrt. Das brandhaltige 
Gewebe der Wirtspflanze wurde dann einfach auf dem Objektträger 
sorgfältig zerzupft und die einzelnen Teilchen mit Hilfe der Äther-Zel- 
loidinmethode aufgeklebt. Immer kommen so einige Teile des Pilzes 
isoliert zu liegen, und so gelingt es leicht, die nötigen Entwicklungs- 
stadien zu erhalten. 

Vor der Sporenbildung sind die Hyphen nur 2 « dick. Die einzelnen 














604 G. Boss: 


Zellen sind langgestreckt und enthalten nur einen Kern. Wie in Rein- 
kultur schwellen auch hier die sporenbildenden Hyphen auf ein Mehr- 
faches ihrer Breite an. Während man 
aber in der Kultur zu diesem Zeitpunkte 
recht häufig vielkernige Hyphen findet, 
treten solche in der Wirtspflanze nur 
vereinzelt auf. In den Präparaten zeigt 
sich vielmehr der Inhalt der Hyphen in ein- 
zelne Plasmaansammlungen gesondert, in 
deren Mitte die Kerne liegen (Abb.6). Zell- 
wände sind in solchen Fäden bei Anwen- 
dung der Hemennarnschen Hämatoxylin- 
färbung nicht nachzuweisen. Während nun 
die einzelnen Sporenanlagen sich abrunden, 
wird die Membran der sporenbildenden 
9 Hyphen gallertartig und quillt stark auf. 
Unter dem Einfluß der verschiedenen Lö- 
sungsmittel, wie Äther und Alkohol, ver- 
schwindet die Gallerte, in die die Sporen- 
' anlagen eingebettet liegen, vollständig, so 
Abb.6. U. ischaemi. Hyphen kurz daß in den Präparaten nichts mehr von 
vor der Sporenbildung. Vergr.900. ihr zu sehen ist. In Schnittpräparaten lie- 
gen die jungen Sporenanlagen sodann durch kleine Zwischenräume von- 
einander getrennt, um erst 7. sich dicht aneinander zu schlieBen, so 
daß anzunehmenist, daß die Verdickung 
der Membran durch Umbildung der Gal- 
lerte entstanden ist. Auch in den jungen 
Sporen hebt sich bei der Färbung der 
Inhalt immer etwas von der Membran 
ab (Abb. 7). DaB hier bereits die end- 
gültige Membran zur Ausbildung ge- 
langt ist, erkennt man an der beginnen- 
den Bräunung. In dem ganzen Verlauf 
dieser Membran zeigen sich sodann 
punktfürmige Einlagerungen, die infolge 
ihres starken Lichtbrechungsvermégens 
deutlich hervortreten (Abb. 7). Diese 
7 äuBere Sporenwand ist durchaus an- 
Abb. 7. U. me -“ awe der Sporen. derer Natur als die Membran der sporen- 
a bildenden Hyphen, die sich zu der gal- 
lertartigen Masse umbildet. In Abb. 6 ist diese primaire Wandung 
noch deutlich zu erkennen. Später jedoch, während der Zusammen- 
ziehung des Plasmas bei der Sporenbildung, wird sie aufgelöst; 
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irgendwelche Reste von ihr sind an den reifen Sporen nicht nachzu- 
weisen. 

Ustilago ischaemi weist somit vor allen anderen Ustilagineen einen be- 
sonderen Entwicklungstyp auf. Während bei den bisher untersuchten For- 
men in den jungen noch unreifen Sporen zwei Kerne auftreten, läßt Usti- 
lago ischaemi eine Diplophase sowohl in Kultur wie unter normaler Ent- 
wicklung völlig vermissen. 

Es war interessant, die Entwicklung von Ustilago ischaemi auf künstlichen 
Nährmedien mit der von Urocystis anemones ((Pzrs.) WINT. zu vergleichen. 
Sporen von Urocystis anemones, der auf Anemone nemorosa im Frankfurter 
Stadtwald häufig vorkommt, wurden auf Agarröhrchen ausgestrichen und ihre 
Entwicklung verfolgt. Es wurde mit Konzentrationen von 0,1—1% Malz- 
extrakt gearbeitet, da sich diese Zusammensetzung recht geeignet zur Erzielung 
von Brandsporen erwiesen hatte. Aber auch bei niederer und höherer Konzen- 
tration scheint die Differenz nicht allzu groß zu sein, Es traten auch hier bei 
der Braunfärbung des Myzels fast genau dieselben Ketten von runden Zellen 
auf, die wie bei Ustilago ischaemi perlschnurartig aneinandergereiht waren. 
6 Tage später wurden diese Kulturen tixiert, eingebettet und mit dem Mikrotom 
geschnitten. Bei der Färbung ergab sich aber zu meiner Überraschung, daß 
sämtliche Sporenanlagen leer waren und keine Kerne enthielten; nur die Rand- 
fäden waren noch mit Inhalt gefüllt. 


2. Sphacelotheca hydropiperis (ScHUM.) DE Bary. 

Im AnschluB an Ustilago ischaemi seien noch einige Beobachtungen 
über Sphacelotheca hydropiperis mitgeteilt. Der Pilz fand sich an einer 
mir von Herrn Dr. LAIBACH angegebenen Stelle bei Niedernhausen im 
Taunus in groBer Menge auf Polygonum Hydropiper L. Die Sporen von 
Sphacelotheca hydropiperis verhalten sich hinsichtlich des Auskeimens 
recht auffallend. BREFELD (1895) gibt an, daB sie erst dann auskeimen, 
wenn sie etwa ein halbes Jahr in feuchter Erde gelegen haben. Doch gelang 
es mir, frisches Material, das im September gesammelt wurde, auf Malz- 
agarbéden immer zum Auskeimen zu bringen. Aber schon eine Woche 
nach dem Einsammeln des Pilzes verhielten sich die Sporen völlig passiv, 
auch nicht in einem Falle trat eine Keimung ein. Selbst die von LrRo ange- 
gebene konzentrierte Abkochung von Gartenerde verfehlte ihre Wirkung. 

Die Keimungserscheinungen sind von BREFELD näher beschrieben 
worden 1). 

Mir kam es nur darauf an festzustellen, ob ein Kopulieren der Spo- 
ridien eintritt oder nicht. Nach Rostrurs Angaben (1890) sollen die 

1) Er gibt an, daB das Exospor in weiten Rissen aufreiBt. Dazu sei bemerkt, 
daß schon durch leichten Druck mit dem Deckglas auf die in Wasser liegenden 
Sporen die Membran zum Platzen kommt und bis über die Hälfte aufreiBt, um 
den gesamten Plasmainhalt in Form einer Kugel in das umgebende Wasser 
austreten zu lassen. Das interessante Verhalten des auf solche gewaltsame Weise 
befreiten Sporeninhaltes — oft fließen mehrere dieser Plasmakugeln zusammen 
und bilden eine neue Membran — hoffe ich später noch einmal genauer unter- 
suchen zu können. 
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„annähernd linealen, leicht gekrümmten Konidien am Grunde paarweise 
kopulieren“. Hiermit stimmen BREFELDSs Beobachtungen keineswegs 
überein; die langlichen bis eiförmigen Konidien kopulierten in Nährlösun- 
gen, wie er ausdrücklich hervorhebt, ‚‚zu keiner Zeit‘. 

Auf festen Böden vermehrten sich die gebildeten Sporidien durch hefe- 
artige Sprossung ins Ungemessene ; sie blieben immer in sproßhefeartigen 
Verbänden zusammen. Durch diese kettenförmigen Sporidienreihen er- 
halten die Kulturen ein struppiges Aussehen, so daß sie denen von Usti- 
lago perennans (s. S. 613) ähneln, die unter bestimmten Bedingungen 
dasselbe Verhalten zeigen. Die Gestalt der Sporidien war länglich bis 
eiförmig. In Kulturen, die mehrere Monate alt waren und sich leicht ge- 
bräunt hatten, waren die Sporidien zum großen Teil in rundliche Formen 
übergegangen, die als Dauerzustände anzusehen sind. Hiermit hat die 
Entwicklung des Pilzes ihr Ende erreicht. Soweit sich aber die Kulturen 
verfolgen ließen, waren Kopulationen niemals eingetreten. Weder auf 
0,01 %igem schwach alkalischem Malzagar noch auf allen anderen sonst 
angewandten Nährböden ließ sich das Auftreten von Fusionserscheinun- 
gen wahrnehmen. Immerhin konnte es möglich sein, daß mir dieser Vor- 
gang entgangen war; deshalb wurde eine größere Anzahl gefärbter Prä- 
parate hergestellt. Aber alle Sporidien enthielten nur einen Kern, natür- 
lich mit Ausnahme der eben in Sprossung begriffenen, deren Tochterkern 
noch nicht in die junge Sporidie eingewandert war. Somit kann ich nur 
die Angaben BREFELDs bestätigen, der die Kopulation der Sporidien in 
Abrede stellt. 


3. Ustilago hypodytes (SCHLECHT.) FRIES. 

Der Terminologie TULASNES gemäß hat man den am Promyzel ent- 
stehenden Konidien der Brandpilze den besonderen Namen Sporidien 
gegeben. Gewisse charakteristische Eigenschaften, die die Sporidien vor 
den Konidien auszeichnen sollen, hat diese Sonderbezeichnung veran- 
laßt. Doch trotz der unterscheidenden Merkmale, wie Aussprossung in 
hefeartige Formen, starke Neigung zur Kopulation usw. hat sich der 
Name keine Alleinberechtigung erworben, sondern man findet noch beide 
Bezeichnungen nebeneinander ohne Unterschied gebraucht. 

Nun hat bereits WORONIN (1882) bei T'uburcinia trientalis BERK. et 
Br. Konidien entdeckt, die sich von den Sporidien der übrigen Brand- 
pilze scharf unterscheiden, und in einer erst vor kurzem (1924) erschiene- 
nen Arbeit vertreten E. MARSCHAL und F. STERNON die Ansicht, daß eine 
gewisse Anzahl Pilze, die bisher unter dem Namen Ramularia bekannt 
sind, als Konidienformen zu dem Genus Entyloma gehören. Letztere 
Auffassung bedarf allerdings noch dringend der Bestätigung. 

Auch Ustilago hypodytes gehört zu den Formen, die Konidien bilden, 
während eigentliche Sporidien fehlen. Nach BrereLps Angaben (1895) 
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treten allerdings in Nährlösungen keine Konidien auf, es werden nur 
reichverzweigte Faden ausgebildet. Auch Essmon (1893) hat nur die 
Bildung kurzer Promyzelien beobachtet. Dagegen geht aus einigen Ab- 
bildungen bei WINTER (1876) hervor, daB die Promyzelien, die mit einer 
oder mehreren Querwänden versehen sind, 6—7 u lange keulenférmige 
Konidien erzeugen, die an deutlichen Sterigmen sitzen. 

Ustilago hypodytes gehört zu den Arten der Ustilagineen, die die 
kleinsten Sporen besitzen. Die Sporenmembran erscheint auch bei star- 
ker Vergrößerung glatt. Was die Sporenform und das Sporenbild an- 
betrifft, lassen sich große Differenzen feststellen. Schon hierin dürfte 
die Vermutung Maıkes (1917) eine Stütze finden, der in Ustilago hypo- 
dytes, die auf einer großen Zahl von 
Nährpflanzen vorkommt (vgl. Liro 
1922), mehrere biologisch zu tren- 
nende Arten sieht. Kultur- und In- 
fektionsversuche dürften sicherlich 
eine Bestätigung dafür liefern. Mir 
standen nur zwei Formen zur Ver- 
fügung, und zwar fand ich die Form 
auf Triticum repens bei Bad Nauheim 
und Biebrich in größerer Menge. Das 
Material der Form auf Elymus euro- | 
paeus stammt aus dem zur Zeit im Abb.8. U. hypodytes (Form auf Elymus rl 
Erscheinen begriffenen Exsikkaten- DS. À délit u à td 
werk von Zrutxa (Die Ustilagineen sian dr seitlichen Yerwsiqune, 7 Aurbiitune 
Europas). 

Während BREFELD angibt, daß die Sporen der typischen Form auf 
Elymus leicht in Wasser auskeimen, gelang es mir bei beiden Formen 
nicht, sie in Wasser austreiben zu lassen; dagegen keimte Material der 
Form auf Elymus von 1923 und 1925 schon nach einem Tage auf Nähr- 
böden, die einen geringen Zusatz von Malzextrakt erhalten hatten. Bei 
der Keimung wird das Exospor gesprengt (Abb. 8a). Der Keimschlauch 
bricht breit kegelförmig hervor und erreicht etwa die Breite der Spore. 
Bei der Form auf Triticum scheint er in der Mehrzahl der Fälle auch nicht 
annähernd die Breite wie bei der ersten Form anzunehmen (s. Abb. 10). 

In manchen Sporen ließ sich nach vorausgegangener Bleichung mit 
H,0, der Kern im Ruhezustand erkennen. Keineswegs ist er von einer 
solchen Größe, daß er, wie BREFELD angibt, das ganze Innere der Spore 
erfüllt. Über die Kernverhältnisse des Promyzels geben am besten die 
Bilder Abb. 8a-—g Auskunft. Abb. 8c könnte dafür sprechen, daß der 
Kern sich im Promyzel teilt und zwei Tochterkerne in die beiden neu ent- 
stehenden Zellen wandern. Völlige Klarheit ließ sich über diesen Punkt 
jedoch nicht gewinnen, weil selbst nach vorausgegangener Bleichung 
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mit H,O, der Kern in den Sporen nur in seltenen Fällen aufzuwei- 
sen war. 

Die ersten seitlichen Verzweigungen treten bald nach der Streckung 
des Promyzels auf, und zwar, wie gefärbte Präparate (Abb. 8 f) zu er- 
kennen geben, gewöhnlich auf dem Dreizellstadium. Eine Abbildung bei 
WinTee (1876) zeigt die Anlage eines Seitenzweiges schon an einem noch 
ungekammerten Promyzel. Seine Abbildungen sind jedoch nach leben- 
dem Material gezeichnet, an dem Zellwände so gut wie nicht zu erkennen 
sind. Auch in meinen Kulturen fanden sich dieselben Formen, wie sie 
Winter angibt. Daß aber die ,, Protuberationen“ die Gestalt von keulen- 
förmigen Sporidien annehmen, die auf einem ,,meist horizontal abstehen- 
den Stielchen“ sitzen, kann ich nicht finden. Wohl schwillt bisweilen das 
Ende eines solchen Zweiges bei seiner Anlage konidienähnlich an 
(Abb. 95); ich habe jedoch trotz der großen Zahl der beobachteten Fälle 
nicht feststellen können, daß sie die ausgeprägte Sporidienform, wenn 
auch nur vorübergehend, wie bei Ustilago ischaemi aufweisen. Abb. 8 / 
zeigt, daß der Pilz auch ein Vierzellstadium anzunehmen vermag, das 
sich von dem der typischen Vierzellkeimer nicht unterscheidet. Häufig 
treten auch zwei Seitenzweige an einer Zelle auf (Abb. 8 e). 

Diese Seitenzweige wachsen recht schnell aus, so daß bald ein Unter- 
schied zwischen Haupt- und Seitenast nicht mehr zu erkennen ist. Durch 
zahlreiche Seitentriebe an der Basis des Promyzels gewinnen die Fäden 
oft ein büschelig verzweigtes Aussehen. Die Kulturen erscheinen sodann, 
gleichviel ob sie auf 0,1—3%igem Malzagar gezogen werden, aus fei- 
nen fadenförmigen Hyphen zusammengesetzt. Querwände sind an den 
mit lebendem Plasma erfüllten Zellen nicht zu sehen. Mit dem Weiter- 
wachsen der Spitze kammert sich der lebende Teil des Keimschlauches 
gegen die entleerten unteren Partien ab, so daß die leeren Hyphenteile ein 
vielgefächertes Aussehen haben. Doch nach einigen Tagen ändert sich 
mit einem Schlage das bisherige Bild (Abb.9)1). Überall an den Hyphen 
entstehen senkrecht zu ihrem Verlauf kleine Ausstülpungen (Abb. 9a), 
die sich rasch vergrößern. Sie schwellen zu einer keulenförmigen Zelle 
an, die an ihrer Spitze eine längliche Konidie ausbildet (Abb. 95—g). 
Doch selten bleiben die Konidien auf diesem Stadium stehen; denn ihr 
Träger wächst weiter und schiebt die zuerst gebildete Konidie zur Seite, 
um sodann die folgende zu erzeugen (Abb. 9—i). Das Verhalten er- 
innert an die Entstehung der Konidien bei gewissen Peronosporaceen, 
speziell Phytophthora-Arten. 

Während die neue Konidie angelegt wird, bildet die zuerst ent- 
standene an ihrem Ende eine eigene Könidie aus. Dasselbe Spiel wieder- 
holt sich hier von neuem, auch diese wird zur Seite gerückt, unter ihr 

1) Das Verhalten der Form auf Triticum (Abb. 10) weicht von dem der Form 
auf Elymus kaum ab. 
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sproBt die folgende Anlage hervor. So können nacheinander mehrere 
Sproßgenerationen folgen, die ziemlich komplizierte Verhältnisse zei- 
gen (Abb. 9p und r). Abb. 9 q zeigt alle Teile in Aussprossung begriffen, 
ohne daß eine Abschnürung von Konidien stattfindet. Doch gewöhnlich 
ist die Aufgabe der zuerst angelegten Konidien damit abgeschlossen, daß 





Abb. 9. U. hypodytes (Form auf Elymus europaeus). Konidienbildung. Vergr. 900. 


sie ihrerseits nun Konidien ausbilden, die im Gegensatz zu den primären 
Bildungen kugelige Gestalt besitzen. Und zwar entstehen zu gleicher Zeit 
oft mehrere an einer solchen Tragkonidie, die somit eine fast basidien- 
ähnliche Form annimmt. Sind diese kugeligen Gebilde aber einmal ab- 
geschnürt, so vermehren sie sich keineswegs durch Sprossung nach Art 
der Sporidien. Ihre Wand erscheint doppelt konturiert und erhält eine 
leichte Bräunung. Ihre Größe beträgt etwa 2—3,5 u. 

Die Kernverhältnisse sind überaus einfach, und auch die Färbung 
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stößt auf keine Schwierigkeiten. Die Konidien wie auch ihre Träger sind 
einkernig. Der Kern der ellipsoidischen Tragzelle muß sich oftmals teilen, 
ein Tochterkern wandert jeweils in die in Bildung begriffene Konidie ein. 

Auf diese Weise entstehen dichte Massen von Konidien, die in ihrer 
Gesamtheit ein rein weißes Aussehen besitzen. Besonders schön zeigt 
sich dies intensive Weiß auf Agarböden, die mit Traubenzucker und 
Knorscher Nährlösung versetzt waren. Fast die gesamte Kulturfläche 
wurde von dem weißen, mehlartigen Überzug bedeckt. Mikrotomschnitte 
durch solche Kulturen gaben recht interessante Bilder. Auf einer dichten 
Lage von fast parallel nebeneinander liegenden Hyphen erhoben sich in 
etwa zehnfacher Schichtung die runden Konidien. Kulturen, die auf 
1%igen Malzagartrôpfchen 
in der feuchten Kammer 
angelegt wurden, hatten das 
Bestreben, die Konidienbil- 
dung außerhalb des Nähr- 
bodens zu verlegen, so daß 
in einiger Entfernung von 
dessen Rand die weißen 
Massen sich ablagerten. 
Vielleicht läßt sich diese 
Erscheinung im Zusammen- 





Abb. 10. U. hypodytes (Form auf Triticum repens). hang mit dem Bestreben 
a—d keimende Sporen (Vergr.450); dund eKonidienbildung. parasitärer Pilze, ihre Koni- 


Vergr. 900. x . 
dien außerhalb der Wirts- 
pflanze zu entwickeln, verstehen, was biologisch für ihre Verbreitung 
überaus wichtig ist. 

Das Auftreten von Konidien in der Kultur kam mir so überraschend, 
daß ich zunächst an der Identität des Pilzes zweifelte, zumal BREFELD in 
„langen und zahlreichen Kulturen“ niemals Konidien beobachtet hatte. 
Das abweichende Verhalten ist aber wohl einzig und allein eine Folge der 
verschiedenen Kulturbedingungen. BREFELD benutzte flüssige Nähr- 
medien, während hier nur feste Nährböden verwendet wurden. Um aber 
den wirklichen Zusammenhang dieser Konidien mit dem aus den Brand- 
sporen entstehenden Myzel zu erweisen, wurden zahlreiche Deckglas- 
kulturen angelegt. Es wurden nur wenige Sporen ausgesät und sorg- 
fältig auf jede Verunreinigung geprüft, die sich etwa eingeschlichen haben 
könnte. Doch waren die Brandlager, die noch völlig von den Blattschei- 
den bedeckt waren, fast immer steril, so daß unter Beachtung der ge- 
wöhnlichen Vorsichtsmaßregeln fast regelmäßig reine Kulturen erzielt 
wurden. In solchen genau überprüften Kulturen ließen sich nun lücken- 
los die einzelnen Entwicklungsstadien bis zur Ausbildung der Konidien 
verfolgen. Sodann sprach für ihre Zusammengehörigkeit auch noch, daß 
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sich sowohl bei Material von Triticum wie von Elymus dieselben Koni- 
dien bildeten. 

Die Keimung der Konidien erinnert stark an das Keimungsbild der 
Brandsporen. Die Konidien wachsen meistens nur an einem Ende aus, 
seltener an beiden. Sobald der Keimschlauch eine gewisse Länge erreicht 
hat, werden die seitlichen Verzweigungen genau so wie bei den Brand- 
sporen angelegt, so daß die beiden Keimungsbilder fast völlig überein- 
stimmen. Fusionen zwischen Konidien, wie sie nach Wızson (1915) bei 
Tuburcinia primulicola vorkommen sollen, wurden nicht beobachtet. 

Zugleich mit dieser Konidienbildung trat in den Kulturen ein Zer- 
fall einzelner Fadenstücke in rundlicheGebilde ein. Durch Abkammerung 
der Fäden mittels Querwänden entstehen einzelne gestreckte Zellen, die 
allmählich anschwellen und während ihrer Abrundung sich voneinander 
lösen. In ausgewachsenem Zustande waren sie völlig inhaltsleer, so daß 
sich Kerne nicht mehr nachweisen ließen. Die Größe dieser Gebilde be- 
trug etwa 5—6 u im Durchmesser und entspricht hiermit ungefähr den 
Größenverhältnissen der Brandsporen. Einzelne von ihnen überschreiten 
immerhin das angegebene Maß um ein beträchtliches. 

Die Sporenbildung auf der Nährpflanze ist fast gänzlich unbekannt. 
Nur für den Typ auf Elymus wird angegeben, daß die Sporen vor ihrer 
Ausbildung gallertartig schleimige Wände besitzen und ,,rosenkranzartig 
basipetal‘‘ angelegt werden. Auf Grund dieser reihenweise basipetalen 
Entstehung zog Marre (1917) sie zur Gattung Cintractia. Auch auf 
Triticum repens liegen die jungen Sporen in einer gallertartig-schleimigen 
Masse eingebettet. Öffnet man die Blattscheiden solcher Triebe, deren 
Habitus die Gegenwart des Pilzes verrät, so zeigen sich längere oder 
kürzere Streifen eines weißen Myzels auf der Stengeloberfläche. Diese 
Myzelstreifen bestehen nach DE Bary (1853) auf Elymus europaeus aus 
einer gleichmäßig körnig erscheinenden Masse. Das brachte mich auf 
den Gedanken, daß die oben beschriebenen Konidien vielleicht zugleich 
mit den Brandsporen auf der Wirtspflanze auftreten. In den Myzelstrei- 
fen auf Triticum repens konnte ich jedoch nirgends diese Gebilde auf- 
finden. Das körnige Aussehen rührte einzig von der beginnenden Sporen- 
bildung her. Möglich wäre es dennoch, daß wenigstens auf Elymus 
europaeus die Konidien einen Bestandteil der körnigen Masse darstellen, 
die hier, wie nach der Abbildung DE Barys (1853, Taf. I, Fig. 2) zu 
schließen ist, in viel dichterer Schicht auftritt. 

Durch Zerzupfen eines solchen Streifens lassen sich leicht einzelne 
Fäden isolieren, die eben beginnen, die jungen Sporenanlagen auszu- 
bilden. Während in Reinkultur sich immer nur einkernige Zustände 
fanden, weisen die auf der Wirtspflanze gebildeten Sporenanlagen zwei 
Kerne auf. Wie diese Paarkernigkeit zustande kommt, ließ sich nicht 


einwandfrei feststellen. Während der Größenzunahme der jungen Sporen 


Planta Bd. 3. 40 
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verschmelzen die beiden Kerne. In der reifen Brandspore überschreitet 
der Kern keineswegs das übliche Maß, so daß die Behauptung pz Barys 
(1853), daß der Kern den größten Teil der Spore ausfülle, hinfällig wird. 
Ustilago hypodytes dürfte sogar zu den Arten gehören, die von allen Usti- 
lagineen die kleinsten Kerne besitzen. 


4. Ustilago perennans RosTr. 

Da weder Ustilago ischaemi noch Ustilago hypodytes in Reinkultur in 
die Diplophase eintreten und daher die Enstehung des Paarkernstadiums 
nicht festgestellt werden konnte, lag es nahe, auf eine Art wie U. peren- 
nans zurückzugreifen, bei der Sporidienfusionen schon lange bekannt 
sind und nach den Angaben Paravıcınıs (1917) das Paarkernstadium 
durch Übertreten von Kern und Plasma der einen Sporidie in die andere 
entstehen soll. 

U. perennans kommt in hiesiger Gegend häufig auf 
Arrhenatherum elatius vor. Wenn man die Unterschei- 
dung zwischen Hart- und Weichbrand, die APPEL und 
Gassner (1907) eingeführt haben, gelten lassen will, 
so wäre mein Material, das von einer ganzen Reihe ver- 
schiedener Standorte stammte, dem typischen Weich- 
1 brand zuzurechnen. Die Sporen sind etwa 6—8 u groß 

ARE Mouse. und, wie sich bei stärkerer Vergrößerung zeigt, deutlich 
a stachelig. Auf Wasser ausgesät, keimen sie im Som- 
griffen ; b zweikerniges Mer schon nach 10 Stunden. Betrachtet man sie einen 
Stadium intolge Über- Tag nach dem Auskeimen, so sieht man, daß die Zellen 
wanderns von Kern und 

Plasma durch de des Promyzels durch Brückenbildung miteinander in 

Brücke. Vergr.40. Verbindung getreten sind. Nach Paravıcını entstehen 
auf diese Weise zweikernige Zellen, in denen die Kerne sich konjugiert 
weiterteilen sollen. Die Fusionserscheinungen treten am besten auf, wenn 
man destilliertes Wasser verwendet; bei Zusatz von Nährlösung sind sie 
nirgends aufzufinden, dagegen gehen die Promyzelien zu einer reichen 
Sporidienbildung über. 

Es fragt sich nun, ob der Kern tatsächlich durch die gebildete Brücke 
in die andere Zelle wandert. Alsdann müßten sich Zustände finden, bei 
denen der wandernde Kern in einer solchen Brücke anzutreffen ist. 
Abb. lla zeigt in der Tat ein solches Bild. Hier dürften aber die Kerne 
nur passiv von dem Plasma mit hinübergezogen sein, denn das Plasma, 
dem keine Nährstoffe von außen zur Verfügung stehen, schrumpft all- 
mählich zusammen. Zuerst wird die eine der beiden Zellen entleert, in- 
dem das Plasma in die andere hinüberwandert (Abb. lla und 6). Nach 
einiger Zeit ist es völlig geschwunden, und es lassen sich nur noch leere 
Zellen feststellen. 

Wenn man die Sporen von U. perennans statt auf Wasser auf Agar- 
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böden, die einen Zusatz von 1/,—10% Malzextrakt erhielten, zum Aus- 
keimen bringt, entwickelt sich ein typisch vierzelliges Promyzel, das seit- 
lich an den Scheidewänden und an der Spitze der obersten Zelle in rei- 
chem Maße Sporidien bildet. Diese vermögen sich in kurzer Zeit ins Un- 
gemessene zu vermehren. Eine schwachgelbliche Färbung der Kul- 
turen zeigt an, wann die Sporidienbildung ihren Endpunkt erreicht hat 
und die zur Verfügung stehenden Nährstoffe aufgezehrt sind. Sobald 
jedoch den Sporidien wieder neue Nährstoffe geboten werdep, sprossen 
sie sofort wieder aus; die meisten bilden hefeartig wieder Sporidien, an- 
dere jedoch, und zwar vor allem diejenigen, die etwas isoliert liegen, 
wachsen zu Fäden aus, und zwar immer nach der noch nicht ausgenutzten 
Kulturfläche hin. Durch diese sich weit ausbreitenden Fäden, an deren 
stark lichtbrechendem Plasma die entleerten Teile der Hyphe ansitzen, 
erhalten die Kulturen von U. perennans vor anderen Pilzen mit Sproß- 
konidien ein charakteristisches Gepräge. Die Vielgestaltigkeit der For- 
men, die der Pilz in Kultur anzunehmen vermag, einzeln zu beschreiben, 
erübrigt sich, zumal sie den Bildern, die BREFELD (1895) von U. carbo 
gibt, fast gleichkommen, was für die nahen verwandtschaftlichen Be- 
ziehungen beider Pilze sprechen dürfte. Dieselben gedrehten und ge- 
wundenen Fäden treten auf, Gemmen, die aus anschwellenden Fäden 
hervorgehen und auf Kosten der benachbarten Zellen zu recht beträcht- 
licher Größe anwachsen oder durch Umbildung einzelner Sporidien ent- 
stehen, zeigen sich in großer Zahl; ihr Inhalt besteht aus stark licht- 
brechenden Substanzen, die sich in späteren Stadien nicht mehr durch 
Äther, Xylol usw. herauslösen lassen und einer guten Kernfärbung recht 
großen Widerstand bereiten. Bringt man diese Gemmen auf frische Nähr- 
böden, so keimen sie unter Bildung von Konidien wieder aus und zeigen 
somit ihre Natur als Dauerzustände an. 

Sporidienfusionen werden in Übereinstimmung mit den Erfahrungen 
bei anderen Arten nur dann beobachtet, wenn gerade kein Überschuß an 
Nährstoffen zur Verfügung steht. Recht schön traten sie auf 0,1%igem 
Malzagar auf, auch auf höher konzentrierten Böden, wenn durch die 
überaus starke Vermehrung eine Erschöpfung der Nährstoffe eingetreten 
war. Niemals jedoch stieg die Anzahl der kopulierten Sporidien auf mehr 
als 10%, auch selbst, wenn nach Baucus (1925) Angabe 0,01% ige schwach 
alkalische Böden angewandt wurden, die sonst ein ausgezeichnetes Mittel 
darstellen sollen, um widerwillige Sporidien zur Fusion zu bringen. 

Es galt nun, das Verhalten der Kerne bei der Fusion zu beobachten. 
PARAvICINI gibt ein Überwandern von Kern und Plasma von der einen 
Sporidie in die andere an und belegt dies mit Abbildungen. In der feuch- 
ten Kammer lassen sich die Vorgänge der Fusion leicht verfolgen; bei 
ganz geringer Deckglasdicke und einer flachen Ausbreitung des Kultur- 


tropfens kann man selbst stärkere Ölimmersionen (1/,, Leitz) anwenden. 
40* 
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Zur Entstehung der Fusionsschläuche ist eine vorherige Berührung 
zweier Sporidien nicht erforderlich. DaB schon das Austreiben durch 
eine andere Sporidie veranlaßt wird, ist wenig wahrscheinlich; jedenfalls 
wachsen recht oft die Fusionsschläuche aneinander vorüber, um sich erst, 
wenn sie in gegenseitige Nähe kommen, in ihrer Wachstumsrichtung zu 
beeinflussen. Demgemäß treffen auch nicht immer beide Spitzen aufein- 
ander; die Spitze des einen Fusionsschlauches erreicht vielmehr den 
anderen Faden recht oft unterhalb seines Endes (Abb. 125 und f). Da- 
gegen sind Knötchen, wie sie BaucH (1925) für U. bromivora abbildet, 
und die durch Druckwirkung der Fadenendigungen bei der Verschmel- 
zung entstehen sollen, nicht nachzuweisen. Abb. 135 zeigt einen be- 
sonderen Fall, indem der 
Fusionsschlauch der ei- 
nen Sporidie sich um die 
andere herumlegt, um sie 
auf der Rückseite zu er- 
reichen, während der spä- 
ter austreibende Keim- 
faden auf den ersten kurz 
vor seiner Austrittsstelle 
trifft. 

Beiallen oben genann- 
ten Konzentrationen der 
Nährböden konnte ich 
auch nicht in einem Falle 


Abb.12. U. perennans. a auskeimende Spore; b—f Zweier- und das Überwandern von 
Dreierkopulationen von Sporidien; y und A Vakuolenbildung PI d u d 
innerhalb der Sporidien bei Wasserkultur (lebend). Vergr. 520. asma von der einen der 


fusionierten Sporidien 
zur anderen feststellen. Nur einmal schien es fast, als ob sich ein sol- 
cher Vorgang abspielte. Bei der Kultur von Sporidien auf Agartrépf- 
chen, die von einer diinnen Wasserschicht umgeben waren, beobachtete 
ich nämlich in den fusionierten Sporidien Vakuolenbildung. Diese deutete 
ich zunächst als Beginn des Eintretens einer Plasmawanderung. Doch 
schon nach wenigen Stunden wurde ich mir meines Irrtums bewußt; 
denn die Vakuolenbildung, die sich zuerst nur in der einen der beiden 
fusionierten Sporidien zeigte, trat auch in der anderen auf (Abb. 12g und 
h). Schließlich waren nach etwa 30 Stunden beide Sporidien anscheinend 
völlig leer. 

Bei der Kultur auf festen Agarböden lassen sich die fusionierten 
Sporidien schon auf den ersten Blick durch ihre dunklere Farbe, ver- 
ursacht durch anderes Lichtbrechungsvermögen, von den nichtfusionier- 
ten scharf unterscheiden. Während das Plasma der übrigen Sporidien 
noch völlig homogen erscheint, nimmt der Inhalt der fusionierten Spo- 
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ridien ein gänzlich verändertes Aussehenan ; sie werden fast vollständig von 
Öltröpfchen erfüllt, so daß sie im Unterschied zu den anderen Sporidien 
dunkel erscheinen. Bei vielen Algen ist eine Abscheidung von Öltropfen 
beobachtet worden, und zwar wird diese Erscheinung als ein Zeichen 
für den geschwächten Zustand der Individuen bzw. als Symptom für 
ihr baldiges Absterben betrachtet. Es möchte fast so scheinen, als läge 
auch bei den fusionierten Sporidien etwas Ähnliches vor. Während alle 
Einzelsporidien sich noch lebhaft teilen, liegen jene scheinbar tot da. 
Daß immerhin noch Leben in ihnen steckt, verrät ihre allmähliche Grös- 
senzunahme, die bis zu einem Mehrfachen derjenigen der Einzelsporidien 
gehen kann. Doch geht dieses Wachstum mit Ausnahme des ersten An- 
schwellens kurz nach dem Fusionsakt sehr langsam vor sich. Eine äußere 
Gestaltveränderung ist selbst nach er 
acht Tagen noch nicht eingetreten. 
Dann aber beginnen die beiden 
Sporidien sich zu strecken, so daß 
es scheint, als ob eine Sekundärspo- 
ridie gebildet würde (Abb. 13c—e). 
Doch dieses Endresultat dürfte nur 
in seltenen Fällen erreicht werden. 
In Deckglaskulturen, die sechs Wo- 
chen lang beinahe täglich unter- 
sucht wurden, konnten Sekundär- Abb. 13. U. perennans. 4 Wochen alte fusio- 
sporidien niemals beobechtet wer- Ale Son (abend) öneientusen er 
den. Auch ein Überimpfen fusio- Sporidien mit doppeltem Fusionsschlauch, ce 
nierter Sporidien auf frischen Nähr- goblisbene Byikidien, Fund 71 =“ 
boden hatte keinen Erfolg. Dés Vene ee 
Hand in Hand mit der Lebendbeobachtung ging die zytologische 
Untersuchung. Nach der Äthermethode und späterer Nelkenölbehand- 
lung ließen sich ganz vorzügliche Bilder erhalten, die ein absolut sicheres 
Erkennen der Kerne gestatteten. Die fusionierten Sporidien wurden zu 
allen möglichen Zeiten fixiert, sowohl kurz nach dem Eintritt der Fusion 
als auch nach längerem Verweilen bis zu 10 Tagen in den Kulturen. 
Viele Hunderte fusionierter Sporidien lassen sich in einem einzelnen Prä- 
parate zählen, und auch diese wurden wieder in großer Anzahl hergestellt. 
Aber auch nicht ein einziges Mal fand ich, daß ein Kern auf der Wan- 
derung in die andere Sporidie begiffen war, sondern jeder Kern lag unver- 
ändert in seiner zugehörigen Zelle. Die Beobachtungen PARAVIOINIS, der 
bei U. perennans die Kerne aus der einen der fusionierenden Zellen 
in die andere übertreten sah, lassen sich somit nicht aufrecht erhalten. 
Meine Befunde würden sich vielmehr denen DANGEARDS (1893) und 
Harpers (1899) anschließen, die auch niemals Kerniibertritte in 
fusionierenden Zellen von U. carbo, antherarum usw. feststellen konnten. 
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Auch das weitere Verhalten der fusionierten Sporidien weicht völlig von 
dem ab, was nach der Schilderung PARAVICINIS zu erwarten wäre 
(s. unten). 

Während Rawrrsomer (1212) für die nahe verwandte Art U. carbo 
ausdrücklich hervorhebt, daß nie mehr als zwei Zellen in Fusion mit- 
einander beobachtet wurden, findet 
man hier häufig, daß drei Sporidien 
miteinander verschmelzen (Abb.12c). 
Bisweilen treten solche Dreierfusio- 
nen in einem erheblichen Prozent- 
satz auf. Einige Male wurden sogar 
vier Sporidien in Verbindung beob- 
achtet. Auch hier zeigte sich, daß 
die Kerne niemals in eine andere Spo- 
ridie gewandert waren, sondern noch 
an ihrem alten Platze lagen. 

a 14. U. Zee panne Werden die Kulturen älter (3 bis 
tung = Keimschlauches zeigen. Vergr.520. 4 Wochen), so kann öfter beobachtet 

werden, daß die Kerne dennoch in 
der Brücke zusammenliegen Die Bilder gleichen dann denen, die 
RAWITSCHER von U. carbo gibt. Diese Zustände werden aber durch 








Abb. 15. U. perennans. Gemmenbildung. Ein-, zwei--und dreikernige Zustände. Vergr. 800. 


eigenartige Wachstumsvorgänge bedingt, die einzig durch die abnormen 
Ernährungsverhältnisse auf den künstlichen Nährmedien hervorgerufen 


werden. Bei einzelnen Fusionspaaren geht nämlich mit der schon ge- 
schilderten Größenzunahme auch ein Weiterwerden des Fusionskanals 
nebenher. Vom 8. Tage beginnt er an einer Stelle anzuschwellen 
(Abb. 13 d, f und g), um nach 3—4 Wochen bisweilen selbst die beiden 
Sporidien an Umfang zu übertreffen. Auch in seinem ganzen Verlaufe 
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vermag der Fusionsschlauch sich zu weiten und so einen einheitlichen 
Zellraum zu schaffen. Infolge der starken Ansammlung des Plasmas 
an dieser Stelle andert sich nun auch die Lage der beiden Kerne zuein- 
ander. Bei dieser Bewegung des Plasmas nach dem Ort der stärksten 
Weitung hin werden aber zweifellos die beiden Kerne einander völlig 
passiv zugeführt. Wenn sie also in derartigen Fällen in der Mitte des 
Fusionskanals einander genähert liegen (Abb. 14), so ist dies einzig 
auf sekundäre Wachstumsvorgänge und nicht auf eine aktive Bewegung 
der beiden Kerne zurückzuführen. 

Zweikernige Stadien entstehen aber auch in älteren Reinkulturen 
auf andere Weise, und zwar in dick angeschwollenen Hyphenteilen 
(Abb. 15a —d), die immer mit dichtkörnigem Plasma angefüllt sind. Bis- 
weilen zeigen sich hier drei Kerne (Abb. 15 c), immer aber finden sich 
auch solche Zustände, in denen nur ein Kern zu sehen ist (Abb. 15 a). Ob 
diese Gebilde als Jugendstadien von Brandsporen anzusehen sind, die 
nur durch die abnormen Ernährungsbedingungen etwas größere Aus- 
maße annehmen, und wie deren Mehrkernigkeit zustande kommt, ließ 
sich nicht einwandfrei entscheiden. 


5. Ustilago violacea (Pers.) Fuck. 


Ganz das gleiche Verhalten wie bei U. perennans zeigen die fusio- 
nierenden Sporidien auch bei U. violacea. Zu meinen Versuchen benutzte 
ich ausschließlich die Va- 
rietät auf Melandrium 
album. In Übereinstim- 
mung mit Knrep (1919) 
und Bavc# (1922) ließen 
sich Fusionserscheinun- 
gen auf 10%iger Malz- 
gelatine niemals beob- 
achten. Dagegen traten 
auf Agarböden mit 0,1 
bis 1% Malzgehalt Fusi- Ab». 16. U. violacea. Zweier-, Dreier- und Viererfusionen von 
onen sehr häufig auf uns Puf 
(Abb. 16). In manchen Kulturen waren unverbundene Sporidien kaum 
aufzufinden. Sehr häufig konnten auch Verbindungen von drei Spori- 
dien beobachtet werden (Abb. 16 b). Selbst Viererfusionen waren, wenn 
man nur danach suchte, keine Seltenheit (Abb. 16 c). In allen diesen 
Fallen war nicht einmal ein Uberwandern eines Kernes von einer Sporidie 
in die andere zu beobachten, sondern jeder Kern lag noch nach mehreren 
Tagen unverändert in seiner zugehôrigen Sporidie. 

Es kam nun darauf an, die fusionierten Sporidien zum Auskeimen zu 
bringen, wie es schon Harper (1899) gelungen war. Zuerst versuchte 
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ich es damit zu erreichen, daß ich sie auf frische Nährböden übertrug. In 
Deckglaskulturen konnte jede Veränderung, die an den verbundenen 
Sporidien eintrat, leicht beobachtet werden. Aber es wollte niemals 
gelingen, sie zu erneuter Sprossung anzuregen. Selbst auf 10%iger Malz- 
gelatine konnte man kein Auskeimen erzielen. Dagegen trat eine merk- 
liche Vergrößerung ein, die oft die beiden Zellen die 3—5fache Größe 

der normalen Sporidien er- 


& 
& reichen ließ (Abb. 17). Zu- 
2 SS ak, gleich wurde der Inhalt 
SF eo stark lichtbrechend, und es 


Q_ 9 % © schieden sich groBe, runde 


Kôrner aus. 





& = ‘oS Da auf festen Nährbô- 
d ee den kein Auskeimen der 
Qe fusionierten Sporidien er- 


A Gate Rats Seay ase folge, versuchte ich es mit 
flüssiger Nährlösung, und 

zwar benutzte ich sterilisierten Traubensaft. Darin keimten die fusio- 
nierten Sporidien aus, zwar langsamer und zögernder als die unverbun- 
\ denen, aber doch so, daß nach zwei 

Tagen eine Anzahl zur Sprossung 
übergegangen war. Ganz selten 
keimten sie in kurze Fäden aus, 
meist bildeten sie Sporidien, die 
sich mitunter nur an der einen der 
beiden verbundenen Zellen zeigten ; 
in der Mehrzahl der Fälle keimten 
aber beide verbundenen Sporidien 
an den entgegengesetzten Polen aus, 
um in weitere Sprossung überzu- 





pe 
< 


Kacy . gehen (Abb. 18). 
Abb. 18. U. civlacea. Fusionierte Sporidien, Schon daraus läBt sich schlieBen, 
ammpsossend. Vergy. S08. daß jede der fusionierten Sporidien 


ihren Kern behalten hat, andernfalls würde nur eine der beiden Sporidien 
einer Sprossung fähig sein. Daß diese Vermutung tatsächlich richtig ist, 
zeigte die zytologische Untersuchung. Diese stieß insofern auf Schwierig- 
keiten, als bei der Fixierung leicht die an den fusionierten Sporidien 
durch Sprossung entstandenen Sekundärsporidien abfielen. Das konnte 
aber auf einfache Weise verhindert werden. Setzte man die kleinen 
Tropfen Traubensaft der Deckglaskultur für kurze Zeit der trockenen 
Luft aus, so erstarrten sie nach wenigen Minuten, und nun ließen sich 
die Objekte unter Anwendung einiger Vorsicht leicht fixieren und aus- 
waschen, ohne ihre gegenseitige Lage zu verändern. Jede der aus den 
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fusionierten Zellen hervorgegangenen Sporidien ließ nur einen Kern er- 
kennen. Es steht dies im Einklang mit den Ergebnissen HARPERs, der 
in den so entstandenen Sporidien von U. violacea auch nur einen Kern 
nachweisen konnte. Dies geht deutlich aus seinen Abbildungen hervor, 
die die einzigen wirklich klaren Bilder sind, die die nächsten Entwick- 
lungsschritte von fusionierten Sporidien wiedergeben. 

Das Verhalten der Pilze in Reinkultur zeigt somit, daß die alte An- 
sicht BREreLos doch noch nicht als vollständig abgetan gelten kann, 
die er selbst folgendermaßen zusammenfaßt: ,,Hiernach kann diese Ver- 
bindung als ein Geschlechtsvorgang im Sinne der oben bezeichneten 
Sexualität nicht wohl angesehen werden, sie entspricht vielmehr den Vor- 
gängen, welche wir als Fusionserscheinungen bei den Pilzen, und zwar in 
verschiedenen Formen bei Keimung von Konidien und älteren Myzel- 
fäden bereits kennen. Die von DE BARY eingeführte Bezeichnung ,Kopu- 
lation‘ für die Verbindung der Konidien wird somit zutreffender durch 
den Ausdruck ‚Fusion‘ ersetzt werden‘. 


6. Tilletia tritici (BJERK.) WinNT. 

In Anbetracht der bei U. perennans und U. violacea gewonnenen Er- 
gebnisse schien mir eine Untersuchung von Tilletia tritici in der Kultur 
von besonderem Interesse. Hier fusionieren ja ziemlich regelmäßig zwei 
Sporidien miteinander. Das weitere Schicksal des bei der Fusion zustande- 
gekommenen Kernpaares ist aber aus den bisherigen Untersuchungen 
nicht klar zu erkennen. RAWITSCHER (1914) nimmt an, daß die Zwei- 
kernigkeit auch weiterhin durch konjugierte Teilungen erhalten bleibt. 
Seine Bilder sind jedoch nicht eindeutig: die Zweikernigkeit des aus den 
fusionierten Sporidien hervorgehenden Keimschlauches läßt noch nicht 
die Folgerung zu, daß ein solches Zweikernstadium auch weiterhin be- 
stehen bleibt, also den Beginn des Paarkernstadiums darstellt; ist es 
doch eine bekannte Tatsache, daß in Pilzhyphen, die auf nährstoff- 
armem Substrat wachsen, das Plasma sich in den wachsenden Spitzen- 
teilen ansammelt, natürlich mitsamt den Kernen, und sich nach 
hinten gegen die leeren Teile des Myzels abkammert. Auch PARAvI- 
cInı gibt Abbildungen, die zeigen sollen, daß das aus fusionierten 
Sporidien entstehende Myzel zweikernig ist. Aber auch sie wirken, 
worauf auch schon frühere Autoren hingewiesen haben, wenig über- 
zeugend. Tilletia tritici interessierte aber auch aus dem Grunde, weil 
es schon BREFELD gelungen war, sporenähnliche Gebilde in künstlicher 
Kultur zu erhalten. 

Nun ist vor kurzem (1924) von SARTORIS die Entwicklungsgeschichte 
des Pilzes genauer beschrieben worden. Seine Ergebnisse sind mir erst 
nach dem Abschluß meiner eigenen Untersuchungen bekannt geworden. 
Die von mir gewonnenen Resultate decken sich fast vollständig mit den- 
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jenigen SARTORIS’, soweit sie die in Reinkultur erhaltenen Entwicklungs- 
stadien betreffen. 

Die Tilletia-Sporen sind auf Malzagar sehr schwer zum Auskeimen 
zu bringen. Während frisches Material auf Wasser schon nach fünf Tagen 
Keimschläuche zeigt, bedarf es bedeutend längerer Zeit, bis die in Malz- 
agarröhrchen ausgesäten Sporen zum Auskeimen gelangen. Zwei Wo- 
chen nach dem Auskeimen der Sporen auf 2%igem Malzagar wird das 
sich bildende Myzel makroskopisch sichtbar; es breitet sich verhältnis- 
mäßig rasch aus, bis es fast die gesamte zur Verfügung stehende Kultur- 
fläche überzogen hat. Zu dieser Zeit erscheint es rein weiß, erst nach 
einigen Monaten nehmen die Stellen, an denen das Myzel sich in dichteren 
Lagen erhebt, eine braune Färbung an, die sich mit der Zeit noch ver- 
stärkt. Mit diesem Stadium hat die Entwicklung des Pilzes auf dem 
Nährboden seinen Abschluß gefunden. 

Die am Ende des Promyzels entstehenden Sporidien fusionieren ziem- 
lich regelmäßig miteinander. Bald nach der Vereinigung der beiden fu- 
sionierten Sporidien sendet eine von ihnen einen Keimschlauch aus, der 
den gesamten Plasmainhalt des Sporidienpaares enthält. Es läßt sich 
leicht verfolgen, wie die beiden Sporidien allmählich entleert werden 
und der gesamte Inhalt durch den Wachstumszug des sprossenden Fadens 
nachgezogen wird. Der ziemlich schmale Keimschlauch, der oft beträcht- 
liche Länge erreichen kann, enthält seiner Entstehung aus den fusionier- 
ten Sporidien gemäß zwei Kerne. Von einem aktiven Überwandern der 
Kerne von der einen in die andere Sporidie ist, so lange sich noch nicht 
der Keimschlauch zeigt, nichts zu merken. Die beiden Kerne werden 
also völlig passiv mit dem Plasma in den Keimschlauch gezogen. So 
deute ich auch die beiden Abbildungen RawırscHers (1914, S. 313, 
Abb. 3 und 4). 

Es war nun zu untersuchen, ob das bei der Sporidienfusion erhaltene 
Kernpaar dauernd bestehen bleibt und in konjugierte Teilung eintritt. 
Nach Paravıcını und RAWITSCHER soll dies der Fall sein. Sie fanden die 
in den Weizenblüten entstehenden jungen Sporen wie auch die sie bil- 
denden Hyphen immer zweikernig. Dastur (1921) dagegen will schon 
in den Sekundärsporidien eine Kernverschmelzung beobachtet haben. 

Aus den fusionierten Sporidien können durch direkte Aussprossung 
Sekundärsporidien entstehen, die wieder einfach den gesamten Plasma- 
inhalt aus jenen übernehmen und demgemäß zwei Kerne enthalten 
(Abb. 19a und 5). Sie entsprechen durchaus den Abbildungen Sar- 
torts’ (Pl. XL, Fig. 5 d); aber sie sind nur als Zwischenstadien aufzu- 
fassen. Sie keimen fast immer mit einem Keimschlauch aus, der nun 
seinerseits wieder Sporidien von deutlich sichelförmiger Gestalt bildet. 
Meistens jedoch entstehen diese Sekundärsporidien in ihrer typisch sichel- 
förmigen Ausbildung seitlich an den Fäden, die aus den beiden verbun- 
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denen Sporidien aussprossen. Im Gegensatz zu den Angaben Para- 
VICINIs erreichen sie eine Länge von 16 y bei einer Breite an ihrem un- 
teren Ende von 7 u. Wie die Präparate eindeutig zeigen, enthalten die 
Sekundärsporidien in allen Fällen nur einen Kern (Abb. 19 c und d). 
Daß diese Einkernigkeit aus der Verschmelzung zweier Kerne hervor- 
geht, wie Dastur angibt, ist kaum anzunehmen. Es müßten sich min- 
destens in einigen Sporidien noch zwei Kerne vor ihrer Verschmelzung 
zeigen. Derartige Zustände lassen sich jedoch niemals auffinden. Die 
durch die Fusionierung der Sporidien entstandene Zweikernigkeit ist 
demgemäß wieder aufgespelten worden. 

Sobald sich das Myzel stärker entwickelt hat, zerfällt es in zahlreiche 
Zellen, indem sich die Hyphen durch Querwände kammern. Ältere Kul- 





Abb. 19. Tilletia tritici. a und b zweikernige Abb. 20. 7. tritici. a und b ausgebildete einker- 

Sekundärsporidien; c und d einkernige Sichel- nige Sporen; c dreikernige Hyphe; d Ausbildung 

konidien; e—g rosenkranzförmig eingeschnürte nur einer einkernigen Spore; e vielkernige Hyphe 
einkernige Hyphen. Vergr. 350. vor der Sporenbildung. Vergr. 350. 


turen bestehen mit Ausnahme leerer Hyphenfragmente fast völlig aus 
diesen Zellen. Sie runden sich allmählich ab und nehmen dann völlig 
das Aussehen von Chlamydosporen an. Ihr Inhalt ist durchweg körnig 
und enthält vielfach Öltropfen. Diese Beschaffenheit des Plasmas setzt 
einer guten Färbung der Kerne große Schwierigkeit entgegen, so daß sie 
ohne Vorbehandlung nicht deutlich hervortreten. Außerdem verdicken 
sich die Zellwände und nehmen eine braune Färbung an, die sich jedoch 
durch Bleichung mit H,O, entfernen läßt. Diese Gebilde, die ihrem Aus- 
sehen nach als Brandsporen anzusehen sind, enthalten übereinstimmend 
immer nur einen Kern (Abb. 20 a und 5). Schon ihre Entstehungsweise 
läßt dies kaum anders erwarten. Wie die Abbildungen BREFELDs an- 
deuten, sind vor ihrer Entstehung die Hyphen rosenkranzförmig ein- 
geschniirt. Abb. 19 e—g zeigt solche Zustände. Hier ist in dem ganzen 
großen Faden nur ein Kern zu erkennen. In einigen Fällen enthalten 
die Hyphen jedoch mehrere Kerne (Abb. 20 c und e). Nur jede An- 
schwellung, die einen Kern erhält, grenzt sich durch Wandbildung gegen 
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die benachbarten Zellen ab. Daraus erklärt es sich ohne weiteres, daB es 
nur einer bestimmten Anzahl der- Anschwellungen, also nur denjenigen, 
die einen Kern erhalten, gelingt, sich zu Dauerformen umzugestalten, 
während die übrigen zugrunde gehen. Die fertigen Sporen liegen dann 
in den Kulturen nicht kettenförmig aneinandergereiht, sondern sind 
meist durch größere Abstände voneinander getrennt. Die unter den Be- 
dingungen der künstlichen Kultur entstandenen Sporen würden mithin 
nicht den in der Natur gebildeten, wie BREFELD annahm, entsprechen, 
weil sie im Gegensatz zu letzteren von Anfang an einkernig sind. 


Abschnitt III. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Im Entwicklungsgang der Brandpilze, der bei keiner Art bisher 
lückenlos verfolgt werden konnte, darf man immerhin einige Punkte als 
ziemlich geklärt betrachten. So steht es fest, daß die junge Brandspore 
in der Regel zwei Kerne enthält, die bei der Reifung miteinander ver- 
schmelzen; daß bei der Keimung die Reduktionsteilung eintritt und die 
Promyzelzellen wie etwa gebildete Sporidien haploid sind, kann ebenso 
als wahrscheinlich angenommen werden. 

Ob aber der Zweikernigkeit in der jungen Spore ein längeres Paar- 
kernstadium vorangeht, und wann es beginnt, geht aus den bisherigen 
Untersuchungen nicht eindeutig hervor. Daß es schon bei der Fusio- 
nierung der Sporidien eingeleitet wird, wie man allgemein annimmt, ist 
noch nicht bewiesen. Das Verhalten der in dieser Arbeit untersuchten 
Arten hat zumindest keinen Anhaltspunkt für eine solche Auffassung ge- 
geben: entweder ist überhaupt kein Zusammentreten zweier Kerne wäh- 
rend der Fusion beobachtet worden, oder wenn tatsächlich eine Zweikernig- 
keit zustande kam, waren keine Anzeichen eines Sexualvorganges zu er- 
kennen. Niemals ließen sich konjugierte Teilungen auffinden, sondern die 
bei der Fusion zustande gekommene Zweikernigkeit wurde regelmäßig wie- 
der aufgespalten. 

Letzteres hat auch Bauca# (1923, 1925) bei Ustilago longissima und U, 
bromivora beobachtet. Das läßt ihn aber keinen Augenblick an der sexu- 
ellen Natur des Fusionsvorgangs zweifeln. Er findet sich vielmehr mit 
der Tatsache ab, indem er annimmt, daß nur auf künstlichem Substrat 
die Aufspaltung erfolgt, daß aber beim Eindringen des zweikernigen 
Keimschlauches in das Gewebe der Wirtspflanze das Paarkernstadium er- 
halten bleibt. Das ist an und für sich durchaus möglich, aber unbewiesen. 
Denn niemand wird behaupten wollen, daß die paar bisherigen Angaben 
über die Zahl der Kerne in den eindringenden Keimschläuchen über- 
zeugen könnten. Und was nach der Versenkung des Keimschlauchs in 
die Wirtspflanze geschieht, das wissen wir nicht, und es wird eine äußerst 
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schwierige Aufgabe sein, hier die Entwicklung des Pilzes bis zu dem Zeit- 
punkt, wo er sich zur Brandsporenbildung anschickt, zytologisch ein- 
wandfrei zu verfolgen. 

Aber auch die Angaben RAWITSCHERs (1912), der in seinen Schnitten 
durch infizierte Weizenblüten die sich zur Sporenbildung anschickenden 
Hyphen immer zweikernig gefunden haben will, sind nicht unbestritten. 
LUTMANN (1910) behauptet, daß die Fäden vor der Sporenbildung viel- 
kernig seien und die jungen zweikernigen Sporen durch Zerfall der 
vielkernigen Zellen in zweikernige Segmente entstehen. Es ist möglich, 
daß ihm die Existenz von Querwänden innerhalb der Hyphen entgangen 
ist. Aber neuerdings (1924) will auch Sarrtorıs bei Ustilago Heufleri 
gefunden haben, daß das Myzel in den Wirtspflanzen bis zur Sporenbil- 
dung vielkernig ist. Diese Angaben über Brandsporenbildung im Wirte 
legen einen Vergleich mit den Verhältnissen nahe, wie ich sie bei Ustilago 
ischaemi und T'illetia tritici in künstlicher Kultur beobachtet habe. Auch 
hier entstehen vielkernige Hyphenzellen vor der Sporenbildung. Das 
spricht für die Angaben LUTMANNs und SARTORIS’ und mahnt zur Vor- 
sicht gegenüber den Beobachtungen RAwITscHEgs (1912), auch denen 
bei U. maydis, wo kurz vor der Sporenbildung einkernige Hyphenzellen 
miteinander kopulieren und so die jungen Brandsporen zweikernig wer- 
den sollen. Während jedoch in der Wirtspflanze die einzelnen Segmente, 
in welche die vielkernigen Hyphen zerfallen, nach SARTORIS zweikernig 
werden, entstehen bei U.ischaemi und T. tritici einkernige Sporenan- 
lagen. Bei ersterer sind die im normalen Entwicklungsgang gebildeten 
Sporen gleichfalls einkernig, bei letzterer dagegen zweikernig. Der Ent- 
wicklungsgang in der Reinkultur verläuft demnach ausschließlich in der 
haploiden Phase. 

So hat sich die Hoffnung, durch das Studium solcher Ustilagineen, 
die in der Kultur zur Sporenbildung schreiten, die Entstehungsweise der 
Paarkernphase feststellen und sie bis zur Sporenbildung verfolgen zu 
können, nicht erfüllt. Das zytologische Verhalten der fusionierten Spo- 
ridien spricht nicht für die Sexualität des Fusionsvorgangs; dazu kommt, 
daß viel häufiger, als man bisher annahm, Dreier- und Viererfusionen ge- 
funden werden; und schließlich sind die in Reinkultur gebildeten Sporen 
stets haploid. 

Nun ist aber daran, daß die Ustilagineen auf ihrem natürlichen Sub- 
strat in der Regel sexuell sind, nicht zu zweifeln. Wir kennen ja mit 
Sicherheit den Vorgang der Karyogamie in der jungen Spore. Irgend- 
wann muß also im Entwicklungsgang die Paarkernigkeit zustande kom- 
men. In unseren Kenntnissen über den Zeitpunkt ihres Auftretens klafft 
aber eine Lücke, die zu schließen bisher vergeblich versucht worden ist. 
Daß letzten Endes nur die Zytologie berufen sein wird, einwandfrei die 
Frage zu lösen, kann nicht zweifelhaft sein. Die Konstatierung von 
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Heterothallie kann, wie eingangs erwähnt, nicht als Beweis für vorhandene 
Sexualität gelten und uns nicht über den Zeitpunkt der Entstehung der 
Paarkernigkeit, die nicht identisch ist mit voriibergehender Zweikernig- 
keit, orientieren. Wichtiger wäre es, wenn es gelänge, sicher nachzu- 
weisen, daß nur bei Impfung einer Wirtspflanze mit zwei verschieden 
differenzierten Sporidienstämmen (gleicher oder verschiedener Arten) 
die Bildung normaler, d.h. diploider Brandsporen zustande käme, bei 
Impfung mit einem einzelnen Stamme dagegen nicht. Aber auch dieser 
Vorgang müßte natürlich zytologisch genau kontrolliert werden!). Es 
wird also nichts anderes übrig bleiben, als die zytologischen Untersuchun- 
gen fortzusetzen. Am ehesten würden sie zum Ziele führen, wenn es ge- 
länge, Ustilagineen zu finden, die auch in der Reinkultur in die diploide 
Phase eintreten und sie bis zur Sporenbildung bewahren. Ob es solche 
gibt, muß die Zukunft lehren. Ist es nicht der Fall, so gestaltet sich die 
Aufgabe wesentlich schwieriger. In den meisten Fällen wird es sogar un- 
möglich sein, das Myzel des Pilzes nach seinem Untertauchen in die 
Wirtspflanze auf seinen verschlungenen Pfaden zytologisch zu ver- 
folgen, und nur in besonders günstigen Fällen wird das Ziel erreicht 
werden können. Bis dahin dürfte es richtiger sein, bei den Sporidien 
der Ustilagineen noch nicht von ,,Gameten‘ zu sprechen und die Ver- 
bindung zweier oder mehrerer Sporidien nicht als ,,Kopulation‘‘, son- 
dern als ‚Fusion‘ zu bezeichnen, nicht um mit BREFELD damit an- 
deuten zu wollen, daß es kein Sexualvorgang ist, sondern um es vor- 
läufig offen zu lassen, ob es sich um einen solchen oder um eine vegetative 
Erscheinung handelt. 


1) Nach Abschluß des Manuskripts ist eine Arbeit von Knıer: Über Art- 
kreuzungen bei Brandpilzen (Zeitschr. f. Pilzk. 5, Neue Folge, H, 14 u. 15, 8. 217 
bis 247, 1926) erschienen, in der Fusionen zwischen zwei und mehr artverschie- 
denen Sporidien geschildert werden. Sie werden als Bastardierungserscheinungen 
aufgefaßt, und die Fusionsprodukte als zwei-, drei- und vierfache Artbastarde 
bezeichnet. Ich kann nicht finden, daß die sexuelle Natur der beobachteten 
Vorgänge erwiesen wäre. Auch bei solchen Artfusionen ist die Tatsache, daß nur 
ein +-Stamm der einen Art mit einem — -Stamm der anderen fusioniert, noch 
kein Beweis für die Sexualität der Erscheinung. Dazu kommt, daß die Verbin- 
dungen von Ustilago longissima und deren var. macrospora mit anderen Arten 
von diesem Verhalten abweichen, bzw. sich nur gezwungen diesem Modus fügen. 
Auffällig ist auch, daß nach der Vereinigung zweier Sporidien nachträglich mit 
der Fusionsbrücke oder mit einem aus den fusionierten Sporidien hervorgehenden 
Myzelschlauch, wo doch ein Ausgleich (,,Neutralisierung‘‘) der beiden verschie- 
denen Tendenzen stattgefunden haben sollte, eine oder mehrere weitere Sporidien 
verschmelzen können (vgl. z. B. Abb. 17). Jedenfalls, bevor das zytologische 
Verhalten der Fusionsprodukte bekannt und die Erzeugung von Bastardbrand- 
sporen auf dem Wirt oder in vitro gelungen ist, muß man der Kurerschen Deu- 
tung auch dieser Artfusionen als sexueller Vorgänge recht skeptisch gegenüber- 
stehen. 
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Abschnitt IV. 
Zusammenfassung. 


1. Ustilago ischaemi. Die gesamte Entwicklung verläuft in vitro; 
schon in wenigen Wochen nach dem Auskeimen der Sporen schreitet das 
entstandene Myzel zur Brandsporenbildung. Sexuelle Vorgänge treten 
im ganzen Verlauf der Entwicklung des Pilzes nicht auf. Die jungen 
Brandsporen selbst entstehen durch Zerfall vielkerniger Schläuche, die 
vor der Ausbildung der Sporen auf ein Mehrfaches ihrer Breite anschwel- 
len. Sowohl die in Kultur gebildeten Sporen wie die auf den Wirts- 
pflanzen entstandenen enthalten iibereinstimmend von Anfang an nur 
einen Kern. U. ischaemi weist somit einen besonderen Entwicklungstyp 
auf, der von dem aller bisher untersuchten Brandpilze abweicht. Aus 
einem Vergleich mit Sphacelotheca hydropiperis lieB sich nicht die Be- 
rechtigung erweisen, den von FucKEL als U. ischaemi bezeichneten Pilz 
zur Gattung Sphacelotheca zu ziehen. 

2. Sphacelotheca hydropiperis. In Übereinstimmung mit BREFELD 
konnte entgegen den Angaben RostruPps eine Fusionierung der Sporidien 
nicht nachgewiesen werden. Mit der Ausbildung sproßhefeartiger Ver- 
bände schloß die Entwicklung des Pilzes in künstlicher Kultur ab. 

3. Ustilago hypodytes verzichtet völlig auf die Ausbildung von Spo- 
ridien am Promyzel. Dagegen treten auf festen Nährmedien einige Tage 
nach dem Auskeimen der Sporen an verzweigten Trägern rundliche Ko- 
nidien auf, die in großen Mengen entstehen und der Kultur eine rein weiße 
Farbe verleihen. Diese Konidien enthalten nur einen Kern, dagegen be- 
sitzen die jungen Brandsporen, die in den Blattscheiden der Wirts- 
pflanzen gebildet werden, zwei Kerne, die in den reifen Sporen ver- 
schmelzen. 

4. Ustilago perennans. Bei der Fusion der Sporidien ließ sich im Gegen- 
satz zu den Angaben PARAVICINIS ein Uberwandern von Kern und 
Plasma der einen Sporidie in die andere nicht beobachten. Die fusionier- 
ten Sporidien vergrößerten sich, später schwoll der Fusionsschlauch an, 
und dann lagen die Kerne mitunter in diesem genähert, ohne daß eine 
der beiden Sporidien sich entleert hätte. 

5. Ustilago violacea. Neben Zweier- sind Dreier- und Viererfusionen 
von Sporidien keine Seltenheit. Niemals ist auch hier ein Überwandern 
von Kern und Plasma festzustellen. Die Sekundärsporidien, die unter 
bestimmten Bedingungen aus den fusionierten Zellen entstehen, können 
von jeder der verbundenen Zellen abgeschnürt werden. Sie zeigen aus- 
nahmslos nur einen Kern, was somit gegen die Auffassung der Fusion als 
eines sexuellen Vorganges spricht. 

6. Die Sekundärsporidien von T'illetia tritici enthalten nur einen Kern. 
Die bei der Fusionierung der Primärsporidien entstandene Zweikernig- 
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keit ist demgemäB wieder aufgespalten worden. Bei der Ausbildung der 
jungen Brandsporen schwellen die Hyphen rosenkranzférmig an. Es 
gelingt jedoch nur den Anschwellungen, die einen Kern erhalten, sich zu 
jungen Sporen auszubilden, während die übrigen zugrunde gehen. Die 
jungen Sporen besitzen nur einen Kern und lassen somit ein Auftreten 
der Paarkernigkeit in künstlicher Kultur vermissen. 


Die vorliegende Arbeit wurde auf Anregung von Herrn Privatdozenten 
Dr. LarBACcH unternommen, dem auch an dieser Stelle für seine gütige 
Unterstützung und seine vielfachen und wertvollen Ratschläge gedankt 
sei. Ebenso bis ich Herrn Geh. Reg.-Rat Professor Dr. Môgrus für sein 
liebenswürdiges Entgegenkommen und sein wohlwollendes Interesse an 
meiner Arbeit zu großem Dank verpflichtet. 


Frankfurt am Main, Botanisches Institut der Universität, Juni 1926. 
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ÜBER DIE ENTWICKLUNG DER HOFTÜPFEL 
IN DEN TRACHEIDEN DER KIEFER. 


Von 
W. G. ALEXANDROV. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Februar 1927.) 


Die Entwicklungsgeschichte der Hoftiipfel an den Tracheidenwan- 
dungen der Nadelhôlzer, vorwiegend der Kiefer, diente einer Reihe her- 
vorragender Anatomen als Untersuchungsobjekt. Es geniigt, auf die 
Arbeiten von Santo, DIPPEL und Russow hinzuweisen, um sich zu über- 
zeugen, daB die Frage der Entstehung der Hoftiipfel bei den Koniferen 
mit geniigender Genauigkeit behandelt worden ist. Indessen bleiben im Ent- 
wicklungsgange dieses höchst interessanten Elementes noch einige Einzel- 
heiten, welche einer Erklärung bedürfen. Nach unserer Meinung ist es 
von besonderem Interesse, festzustellen, ob die Entwicklungsstufen der 
Hoftüpfel des sekundären Holzes mit denen der wasserleitenden Elemente 
des primären Holzes eine Ähnlichkeit aufweisen. Die Feststellung eines 
derartigen ontogenetischen Zusammenhanges in den Verdickungen der 
Tracheidenwandungen des primären und sekundären Holzes wäre auch 
von einiger Bedeutung für die Erklärung der Struktur der fertigen Tra- 
cheide. Wie bekannt, sind im Stengel sowohl der Koniferen als auch der 
meisten Dikotyledonen die primären Xyleme von den sekundären scharf 
zu unterscheiden. Das primäre Xylem besteht aus wasserleitenden 
Elementen, deren Wandungen vorherrschend spiralige Verdickungen 
aufweisen, während die des sekundären Holzes an den Wandungen mit 
Bildungen versehen sind, die man Hoftüpfel nennt. Beinahe an jedem 
radialen Längsschnitte der Xyleme kann man das Vorhandensein von 
wasserleitenden Elementen feststellen, deren Wandverdickungen gleich- 
sam Zwischenstufen von Spiralen und typischen Hoftüpfeln bilden. Sehr 
vollkommene Zeichnungen der Verdickungen wurden schon von SACHS 
für die Dikotyledonen (1, Fig. 94) und von Dırrkı für die Koniferen 
(2, Fig. 290) geliefert. Unter anderem führen Berzung (3, Fig. 284) 
und CHopar (4, Fig. 268 in der ersten Auflage und Fig. 287 bis in der 
dritten) die Zeichnungen von DirreL zur Demonstration der Über- 
gangsstadien in der Entwicklung der Tracheidenwandverdickungen 
bei den Koniferen vor, letzterer übrigens, ohne auf den Autor der so 
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wichtigen Zeichnung hinzuweisen. Viele Beispiele aus der Ubergangs- 
zone im Holz verschiedener Koniferen sind ferner im Werke von JEFFREY 
(5) bildlich dargestellt. Überhaupt haben JEFFREY und seine Mitarbeiter 
ein umfangreiches Material gesammelt, welches in überzeugender Weise 
dartut, daB zwischen allen Arten der Verdickungen der wasserleitenden 
Elemente bei den Koniferen ein ununterbrochener Zusammenhang, so- 
wohl phylogenetisch in der Evolutionsreihe der Organismen, als auch 
ontogenetisch besteht. Die Untersuchungen von RoTHERT (6) sind da- 
durch bedeutungsvoll, daß sie für unsere Vorstellungen über das Wesen 
der Struktur der Hoftüpfel und zum Verständnis ihres Bildungsganges 
entscheidend beigetragen haben. Nach RoTHERT besitzen die Quer- 
schnitte der Hoftüpfel und die spiraligen Verdickungen oft dieselben Um- 
risse. 

So schreibt ROTHERT (wir zitieren nach dem russischen Text, S, 17): ,,Ge- 
wöhnlich.ist die Ähnlichkeit so groß, daß, wenn man die Wandungen nur im 
Durchschnitt betrachtet, wir nicht unterscheiden konnten, ob sie einem Ring- 
Schrauben- oder Netzgefäße angehört, oder einem Tüpfelgefäße mit dicht ge- 
legenen Hoftüpfeln. In der Tat ist das Prinzip des Baues der Wandungen in 
diesem und jenem Falle völlig übereinstimmend; bei allen Arten der Gefäße 
haben wir es mit Hoftüpfeln zu tun und der Unterschied betrifft nur ihre Um- 
risse.‘“ Und weiter ebenda, S. 18: „Folglich stellen unsere Untersuchungen die 
Einheit des anatomischen Baues aller Arten der Gefäße fest: als allgemeines 
Merkmal erscheint für alle das Vorhandensein von Hoftüpfeln. Die, wie bis jetzt 
schien, tiefen Unterschiede zwischen den einzelnen Arten der Gefäße stellen sich 
als sekundäre Veränderungen ein und desselben Typus des Baues heraus, die 
nur die Form der Hoftüpfel betrifft.“ S.19: „Alle Formen, von dem typischen 
Ring- bis zu dem typischen behöften Gefäß, bilden eine ununterbrochene Reihe.‘ 
„Bei den Gymnospermen haben die Spiralgefäße der primären Xyleme, mit sehr 
engen dicht gelegenen Poren, auf den ersten Anblick nichts Gemeinsames mit 
den behöften Gefäßen des sekundären Xylems des Holzkörpers, welchem zer- 
streute runde Hoftüpfel mit sehr breiten Höfen eigen sind. Aber gerade bei den 
Gymnospermen trifft man an der Grenze der primären Xyleme und des Holz- 
körpers interessante gemischte Formen der Gefäße, die gleichzeitig spiralig und 
behöft erscheinen und anschaulich zeigen, daß der Unterschied zwischen beiden 
nur quantitativ ist.‘ Seine Auffassung von dem engen Zusammenhang und der 
Verwandtschaft aller Verdickungsarten belegte RoTHERT durch vorzügliche 
Zeichnungen. 

Einen bedeutenden Schritt vorwärts in unserer Frage stellt die Ar- 
beit von Baıtey (7) dar. Nach ihm ist die Reihenfolge der Entwick- 
lung der Hoftüpfel bei den niederen Gymnospermen und Pteridophyten 
eine andere als bei den Ginkgoales, Coniferales und Gnetales. Bei den 
niederen Gymnospermen kann die Entstehung ihrer beinahe isodia- 
metrischen Hoftüpfel mit genügender Vollständigkeit und Genauigkeit 
aus den leiter- und netzartigen Verdickungen durch eine Reihe aufein- 
ander folgender Strukiturveränderungen abgeleitet werden. Bei den Re- 
präsentanten der zweten Gruppe entstehen die runden Hoftüpfel stellen- 
weise schon in den allerersten Stadien der primären Xyleme. Beinahe 
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ausgeschlossen bleibt in letzterem Falle die Notwendigkeit der Existenz 
der typischen leiterähnlichen und anderer Zwischentypen der Verdik- 
kungen, welche der Übergangszone (Metaxyleme) des Stengels eigen sind. 
Es ist interessant, daB die Reihenfolge der Entwicklung der Hoftüpfel 
bei den niederen Gymnospermen (Benettitales und Cycadales) sehr an 
die Entwicklung der Hoftiipfel bei Ficus Carica und Morus nigra er- 
innern, welche von ALEXANDROV (18) beschrieben sind. Die Hoftiipfel der 
wasserleitenden Elemente dieser beiden Pflanzen bilden sich als Resultat 
desselben Zyklus von Strukturveränderungen, welche schon von Sacus 
an den Gefäßen von Ricinus communis bemerkt wurden; d. h. man kann 
zwischen den spiraligen Verdickungen und Hoftiipfeln eine Reihe von 
Zwischenformen finden. Also stellen nach Batry die Hoftüpfel der 
Nadelhölzer eine Bildung mit sehr eigenartiger Entwicklungsgeschichte 
dar. Sie erscheinen plötzlich zwischen den spiraligen Verdickungen, 
augenscheinlich ohne irgendwelche Zwischenstadien. Man kann auch zu- 
geben, daß die Struktur der Hoftüpfel, z. B. die der Kiefertracheiden, 
recht kompliziert ist, aber deshalb konnte eine so komplizierte Bildung 
kaum spontan ohne Zwischenstadien entstehen. Andererseits lehren die 
Untersuchungen von ROTHERT überzeugend, daß alle Arten von Ver- 
diekungen beliebiger wasserleitender Elemente, angefangen von den 
spiralförmigen bis zu den rundlichen Hoftüpfeln, nur Variationen 
eines Typus der Gefäß-Hoftüpfel sind. Wenn es so ist, so erscheint eine 
enge Strukturverbindung des typischen Hoftüpfels mit den spiraligen 
Verdickungen sehr möglich. Diese Verbindung muß sich darin äußern, 
daß der Hoftüpfel in seiner Entwicklung ein Stadium, welches dem 
Schraubengefäß ähnlich ist, durchmacht. Es gelang uns, einige Einzel- 
heiten in den Zwischenstadien zwischen den Spiralgefäßen und Hof- 
tüpfel bei der Kiefer zu beobachten. 

ALEXANDROV (8) hatte darauf hingewiesen, daß man die Verdickun- 
gen an den Gefäßwandungen des sekundären Holzkörpers einiger Re- 
präsentanten der Moraceae mit vollständiger Folgerichtigkeit von den 
spiraligen Verdickungen der Elemente des Metaxylems ableiten könne. 
Die spiraligen Streifen der Verdickungen an den Tracheiden des Metaxy- 
lems sind sehr kompakt gebaut. Beinahe bei jeder Dikotyledone, oder 
überhaupt bei jeder Pflanze, welche kompliziertere als bloß spiralige 
Verdickungen an den Wandungen der wasserleitenden Elemente der se- 
kundären Xyleme besitzt, trifft man solche Elemente mit geneigten und 
kompakten spiraligen Verdickungen an der inneren Grenze des Metaxy- 
lems an. BaıLey (7) weist ebenfalls auf sie hin. Schöne Beispiele dafür 
werden für die Dikotyledonen bei Saous (I. c. Fig. 94) und für die Koni- 
feren bei DırreL (I. c. Fig. 290) angeführt. Die Bildung der kompakten 
Spirale ist, wie SCHERER (11) andeutete, eine Folge mehr verlangsamten 
Wuchses des Organes. Von ihr kann man, nach ALEXANDROV (8), leicht 
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die Entstehung aller übrigen Verdickungen, mit dem runden Hoftüpfel 
endigend, ableiten. Unsere Untersuchung, welche Gegenstand dieser 
Arbeit sind, wurden zu dem Zwecke ausgeführt, um festzustellen, in 
welchem Grade das Erscheinen des Hoftiipfels in den Tracheiden der 
Koniferen strukturell mit der spiraligen Verdickung im Metaxylem ver- 
bunden ist. 

Schon Sacus beobachtete bei Pinus den spiraligen Aufbau der Schich- 
ten der Tracheidenwand (z. B. Fig. 32). Nach Baïcey (12) kann man 
sogar bisweilen sogenannte tertiäre spiralige Verdickungen in den Tra- 
cheiden, z. B. bei Pinus attenuata, _beobachten. Daher ist es ziemlich 
wahrscheinlich, daB gemäB dem ganzen Ursprung und Aufbau der Tra- 
cheidenwand Spiralen entstehen und unter gewissen Umständen die 
Spuren (,,vestiges‘‘ nach BAILEY) dieses Ausganges deutlich hervortreten. 
Bei der Analyse der Zwischenformen zwischen den spiraligen Verdickun- 
gen, und solchen, welche aus typischen Hoftüpfeln bestehen, gelang es 
uns in der Tat, in den vollständig fertigen Tracheiden solche Spuren von 
primären spiraligen Verdickungen zu finden, deren Erforschung und Be- 
schreibung Gegenstand unserer Untersuchung war. Alle unsere Zeich- 
nungen beziehen sich auf Schößlinge von Pinus eldarica. 

Unsere Untersuchungen wurden vorherrschend an den Schößlingen von 
Pinus eldarica Mepw. (9), einer ausschließlich dem Transkaukasus eigenen 
Kiefer, teilweise auch an denen von Pinus Strobus und P. hammata ausge- 
führt. Die Schößlinge waren 14—20 Tage alt, Pinus hammata bedeutend 
älter!). Zur Untersuchung wurden die Hypokotyle der Schößlinge mit mazerie- 
renden Flüssigkeiten behandelt. Wir benutzten zwei Mazerationsflüssigkeiten: 
eine nach SCHULZE, Salpetersäure mit chlorsaurem Kali; die andere eine 10%ige 
Lösung von Ätzkali. Bei der ersten dauerte das Kochen des zu bearbeitenden 
Materiales nicht mehr als eine halbe Minute, bei der zweiten 5—10 Minuten. Bei 
der ScHuLzeschen Mazeration erhält sich bis zu einem gewissen Grade der Inhalt 
der jungen Parenchymzellen und Tracheiden, z. B. der Zellkern und besondere 
chromophile Flocken an den Stellen der Verschmelzung der spiraligen Verdickun- 
gen, von welchen weiter unten die Rede sein wird. Die Mazeration mit Kalilauge 
löst fast spurlos den Inhalt sämtlicher Zellen, sowohl der prosenchymatischen 
als auch parenchymatischen, auf. Der letztere Umstand erleichterte in allen 
Stadien die Beobachtung der Wandverdickungen der Tracheiden sehr. Das Vor- 
bereiten des Materiales zum Beobachten und Untersuchen wurde in folgender 
Reihenfolge ausgeführt: Die Schößlinge der Kiefer wurden zur Fixierung zu- 
nächst für einige Tage in 95%igen Alkohol gelegt. Vor der Mazeration wurden 
sie in mehrere Teile zerschnitten, die Quirle der Samenlappen wurden entfernt 
und die Mazeration nach den Anweisungen von STRASBURGER (10) durch Kochen 
in Reagenzgläsern ausgeführt. Die mitsamt den Wurzeln mazerierten Stückchen 
wurden mit Ausnahme der Gefäßbündel durchsichtig. Der Inhalt des Glases 
wurde darauf zusammen mit den Pflanzenteilen in Kristallisierschalen mit 
Wasser ausgegossen, welch letzteres zwei- bis dreimal gewechselt wurde. Das 
Material blieb dann noch etwa 20 Stunden im Wasser liegen. Im Wasser wurden 


1) Für das Beschaffen des Materiales sagen wir Herrn E. KOENIG unseren 
aufrichtigen Dank. 
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dann mit der Pinzette Rindenstiickchen und Parenchym, welche den zentralen 
Zylinder mit den wasserleitenden Xylemelementen umgeben, entfernt, eine sehr 
leicht ausfiihrbare Operation. Die Teile der Strange, welche die Xylemelemente 
enthielten, wurden noch einmal mit Wasser abgespiilt und auf 2—3 Tage in eine 
schwache wässerige Safraninlésung (von Rosafärbung) iibergefiihrt. Hier farbten 
sich die verholzten Streifen der Verdickung an den Tracheidenwandungen nach 
zwei Tagen sehr gut und unterschieden sich vollkommen deutlich von den fast 
ungefärbten Wandungen zwischen den Verdickungen und den Wänden der in 
geringer Anzahl übriggebliebenen Parenchymzellen. Das so gefärbte Material 
wurde in einen Tropfen Glyzerin gelegt und, nachdem noch die dickeren Xylem- 
strange mit der Nadel in kleinere zerlegt waren, betrachtet. 

Das Beobachten und Zeichnen wurde mit dem System Zeıss, Objektiv 4 mm, 
Kompensationsokular 12, 190 mm Tubuslänge und dem Zeichenapparat System 
ABBE ausgeführt, so daß die Zeichnung in 1500facher Vergrößerung ausfiel. 

Aus Abb. 1 ist zu ersehen, daß die Bildung des Hoftüpfels unbedingt 
mit den anfänglich entstandenen spiraligen Verdickungen verknüpft ist. 
So sind im Stadium ‚a‘ die Streifen der spiraligen Verdickungen noch 

vollständig isoliert. Aber bei Ma- 
7 zeration nach SCHULZE sind stellen- 
© weise neben den Streifen der spira- 
bm ligen Verdickungen sehr deutlich 
rundliche, intensiv mit Safranin 
A » 2 gefärbte Körper in der Art von 
a, chromophilen Bildungen sichtbar. 
Diese Körper scheinen den Streifen der spiraligen Verdickungen fest 
angefügt zu sein. DirreL beschreibt ebenfalls (Abb. 395) sphärische 
Körper, welche im ersten Entwicklungsstadium der Tracheiden nicht 
weit vom Kambium gut zu sehen sind. Nach Driers. sind diese Körper- 
chen die Ursprungsstelle des Torus des Hoftüpfels. Die Entstehungs- 
geschichte dieser Körperchen haben wir nicht verfolgt. Es ist interessant, 
daß sie sich ganz wie die Zellkerne mit Safranin intensiv färbten. Die 
jungen Tracheiden besitzen, so lange noch in ihnen mit Safranin Zellkerne 
zu entdecken sind, gewöhnlich nicht mehr als zwei der letzteren. Nach 
THOMPSON (13) sind im Holzparenchym einer Reihe von Ephedra-Arten 
3—4 Zellkerne eine häufige Erscheinung. Indessen ist dieses Parenchym 
bei Ephedra in der Struktur nur sehr schwer von Tracheiden zu unter- 
scheiden ; lediglich das Vorhandensein eines lebenden Inhaltes zwingt uns, 
das Holzparenchym als selbständiges anatomisches Element abzutren- 
nen, welches zwischen den Tracheiden zerstreut ist. Jedenfalls bedingen 
nach dem Vorgang von DIPPEL die chromophilen Körperchen, welche 
sich bei der Gruppe spiraliger Verdickungsstreifen befinden, den Anfang 
der Hoftüpfel, wie die Abbildungsserie erkennen läßt. Fortschreitend 
von a bis d verkleinert sich das chromophile Körperchen allmählich, 
bis es im Stadium e nicht mehr gelingt, es bei unserer Materialbehand- 
lung aufzufinden. Eine bedeutsame Veränderung geht auch mit den 











Über die Entwicklung der Hoftüpfel in den Tracheiden der Kiefer. 633 


spiraligen Verdickungsstreifen vor sich, welche an die chromophilen Kör- 
perchen grenzen. Anfangs getrennt, vereinigen sie sich gruppenweise 
unter den genannten Kôrperchen. Man erhält den Eindruck, als ob letz- 
tere die Streifen an sich zôgen. Darauf beginnt eine Verschmelzung der 
Streifenpartien der Verdickungen, welche sich unter den chromophilen 
Körperchen in einer Masse von rundlichen Umrissen befinden, und die- 
selbe erhält endgültig im Stadium e ihre Ausbildung. Das Verschmel- 
zen der Verdickungsstreifen ist eine sehr eigenartige Erscheinung und 
wurde unlängst von ALEXANDROV (8) beobachtet. Es ist interessant, daB, 
nach der Reaktion mit Phloroglucin.und Salzsäure zu urteilen, die Strei- 
fen von Anfang an vollständig verholzt sind, so daß die verholzende 
Substanz in den jungen wasserleitenden Elementen als sehr zäh und pla- 
stisch.aufzufassen wäre. Aber man muß die These von BAILEY im Auge 
behalten, daß im Metaxylem oder überhaupt in der sich zentrifugal ent- 
wickelnden Übergangszone zur Peripherie jedes früher entstandene tra- 
cheale Element den primitiven Typus der sekundären Verdickung bei- 
zubehalten strebt; d. h. je näher das Element des Metaxylems dem Zen- 
trum liegt, in desto früherem Stadium ist die Verholzung seiner Wan- 
dungen fixiert. Außerdem können in Übereinstimmung mit den Beob- 
achtungen von SCHERER (11) und ALEXANDROV (8) die primären Elemente 
des Metaxylems die Verdickungen höherer Formen deshalb nicht ent- 
wickeln, weil in der Periode ihrer Bildung noch eine starke Streckung 
des Organes vor sich geht. Denn bei starker Streckung des Organs wei- 
chen die Verdickungsstreifen auseinander, welche dann spiralförmige 
Bildungen aufzuweisen anfangen. Die Möglichkeit der Erscheinung von 
Querbändern zwischen den Spiralstreifen ist durch die schnelle Tra- 
cheidenstreckung ausgeschlossen. Augenscheinlich geht das Verholzen 
im Metaxylem sehr schnell vor sich. Über die Ursachen dieses Verhaltens 
etwas Bestimmtes zu sagen, ist vorläufig ohne genauere Untersuchungen 
nicht möglich. 

Das Auftreten besonders intensiv (und ähnlich dem Zellkern) färb- 
barer Körperchen in den sich aus dem Kambium neu bildenden jungen 
Tracheiden hat für die von uns entwickelten Theorie ein besonderes Inter- 
esse. Wie schon oben erwähnt, wurde auf diese Körperchen zuerst von 
DiPPpeL hingewiesen, und zwar gerade bei der Kiefer für die Zone, welche 
gleich auf das Kambium folgt und junge Tracheiden in verschiedenen 
Ausbildungsstadien in sich schließt. Wir konstatierten das Vorhanden- 
sein ebensolcher chromophiler (so wollen wir sie nennen) Körperchen in 
den jungen Tracheiden des Metaxylems, d. h. im ersten Stadium der Ent- 
wicklung des ganzen Holzkörpers überhaupt. Leider ist diese an ein und 
derselben Tracheide sehr schwer zu verfolgen, zur Zeit wohl sogar un- 
möglich. Die Zeichnung von Dirreı (Fig. 395) zeigt die Tracheidenent- 
wickelung in einer Reihenfolge der Elemente, von der Peripherie des 
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Stengels aus in zentripetaler Richtung, auf unseren Zeichnungen dagegen 
in zentrifugaler, vom Anfang des Metaxylems bis zum sekundären 
Xylem. Aber trotz dieser entgegengesetzten Richtungen ist es leicht 
môglich, eine Analogie durchzuführen. Das Metaxylem ist nach seiner 
Strukturbedeutung in vielem der auf das Kambium folgenden Zone des 
reifen Stengels ahnlich. Nur hat ersteres beim Beginn der Tracheiden- 
entstehung die Tendenz, den primitiven Typus der sekundären Ver- 
dickung (BAILEY) beizubehalten. In letzterem dagegen erfolgt die Struk- 
turveränderung der Wandverdickungen so schnell, daß ein Verholzen der 
Zwischenformen nicht stattfindet. Die Streifen, welche die jungen Tra- 
cheiden kreuzen (Fig.395 bei DIPPEL), sind augenscheinlich nichts ande- 
res als die Streifen der primären spiraligen Verdickungen, welche so 
schön im Metaxylem der Schößlinge der Kiefer zu unterscheiden sind. 
Die Art und Weise, wie DirreL die Befestigungsstellen der Verdickungs- 
streifen, sowohl der ringförmigen als auch der spiraligen, an den Wan- 
dungen der wasserleitenden Elemente dargestellt hat, überzeugen uns 
davon (vgl. seine Fig. 177 und 178). Die Streifen der spiraligen Ver- 
dickungen im Metaxylem sind sekr gut zu unterscheiden und färben sich 
äußerst intensiv und scharf mit Safranin. Dagegen können die entspre- 
chenden Streifen der hinter dem Kambium folgenden Elemente über- 
haupt nicht verholzt sein. So bemerkt man z. B. nach den Beobachtun- 
gen von KosTYTscHEw (12a) nicht selten in diesen Schichten strukturell 
völlig ausgebildete Elemente, deren Wandungen eine Zeitlang nicht ver- 
holzen. Überhaupt fällt auf, daß das Metaxylem stets eine lebhaftere 
Verholzungsreaktion als das sekundäre Xylem gibt, so auch mit Safranin, 
welches das Metaxylem tief himbeerrot, den sekundären Holzkörper da- 
gegen nur rosa färbt. 

Also kann man mit einigem Recht behaupten, daß die Strukturver- 
änderungen in einer Reihe nacheinanderfolgender wasserleitender Ele- 
mente des Metaxylems der Schößlinge und der auf das Kambium nach 
innen folgenden Zone des schon entwickelten Stengels identisch sind. Die 
chromophilen Körperchen, um welche die Verschmelzung der Streifen 
der spiraligen Verdickungen vor sich geht, bilden nach DIPPEL den An- 
fang des Torus des Hoftüpfels. Um diese Körperchen bildet sich auch die 
Tüpfelhöhlung. Die Höhlungen schließen sich durch Umrandung in der 
Art und Weise wie sie ausführlich Dırreı (12b) beschreibt. Im Resultat 
ergibt sich die Form e unserer Abb. 1. 

Das Entwicklungsstadium e auf Abb. 1 ist sehr leicht zu unter- 
scheiden. Beispiele für junge Tracheiden mit Verdickungen eines ähn- 
lichen Typus werden z. B. bei RoTHERT (6) und BaıLey (7) angeführt. 
Dem äußeren Anschein nach scheint in einem derartigen Stadium der 
Hoftüpfel fertig zu sein. Aber die Umrandung dieser neu entstehenden 
Tüpfel färbt sich noch sehr intensiv mit Safranin (ähnlich den Streifen 
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der spiraligen Verdickungen) im Vergleich zu den Umrandungen der 
Hoftüpfel in ganz fertigen Tracheïden. AuBerdem haben die Zwischen- 
räume zwischen den Poren noch lange nicht ihre endgültige Struktur. 
Man sieht deutlich die Überbleibsel der ehemaligen spiraligen Ver- 
dickungen in Form von Strahlen, welche von den Poren ausgehen. Das 
Verschmelzen dieser Überbleibsel der Streifen der spiraligen Ver- 
dickungen stellt unsere Zeichnung Abb. 2 dar, welche die unmittelbare 
Fortsetzung von Abb. 1 ist. Im Stadium g sind die Streifen der spi- 
raligen Verdickungen schon beinahe geschlossen. Aber die Spuren der 
letzteren treten noch um die Poren hervor, und zwar besonders an den 
Rändern der Trachieden. Um diese erscheinen verschiedene Stufen des 
Verschmelzens. Man unterscheidet eine Reihe von Zwischenstufen von 
den bestimmt ausge- 
prägten Streifen bis zu 
den rundlichen Bildun- 
gen, welche rosenkranz- 
artig entlang den Rän- 
dern der Tracheiden zu 
sehen sind. Letztere sind 
nichts anderes, als opti- 
sche Schnitte der Über- 
bleibsel der Streifen an 
den Kanten der Trache- 
idenwandung. Besonders 
interessant ist in man- 
cher Beziehung das Sta- 
dium i. Augenscheinlich 
sind die Wände der Tracheiden endgültig formiert. Die spiraligen Verdik- 
kungsstreifen treten beinahe nur noch unmittelbar um die Hoftüpfel her- 
vor, und ihre rosenkranzartigen optischen Durchschnitte heben sich an 
den Rändern der Tracheiden gut ab. Man kann annehmen, daß die 
seinerzeit von Sanıo (14) beschriebenen ‚Falten‘ an den Tracheiden- 
wandungen der Kiefer in der Nähe der Hoftüpfel (scheibenförmige Ver- 
diekungen der Scheidewand) Überbleibsel der spiraligen Verdickungen 
sind, welche besonders unmittelbar um die Hoftüpfel bemerkbar sind. 
Gerry (15) verfolgte die Verbreitung dieser ,,bars of Santo“ bei den Koni- 
feren. Nach ihren Beobachtungen und denen einiger anderer Forscher 
bestehen die Sanıo-Bänder aus Zellulose und färben sich mit Hämatoxy- 
lin. Nach den Beobachtungen von Gerry fehlen sie nur bei den Arauca- 
rineae. Wir benutzten Hämatoxylin nicht. Doch erinnert das Aussehen 
der im Stadium i abgebildeten Überbleibsel der spiraligen Verdickun- 
gen sehr an die Sanio-Bänder. Daher identifizieren wir beide mitein- 
ander. 






































636 W. G. Alexandrov: 


Also überzeugt eine eingehende Untersuchung aller Entwicklungs- 
stadien der Wandungsverdickungen der Kiefertracheiden in der Zone des 
Metaxylems davon, daB der Hoftiipfel bei den Koniferen seine Entste- 
hung der kompakten spiraligen Verdickung verdankt, welche auch 
den wasserleitenden Elementen des Metaxylems eigen sind. Bei den 
niederen Gymnospermen und den Dikotyledonen entsteht der Hof- 
tüpfel ebenfalls während der Verwandlungen, welche von den primar 
angelegten spiraligen Verdickungen ausgehen. Das bezeugt eine Reihe 
allmahlicher Ubergangsstadien von der spiraligen Verdickung zu denen 
mit Hoftüpfeln, welche man beinahe in jedem Triebe finden kann. Folg- 
lich besteht in den Anfangsstadien der Entstehung des Holztüpfels bei 
den GefäBpflanzen kein wesentlicher Unterschied. Ein solcher kann nur 
in den Einzelheifer: des Entwicklungsganges, wie BAILEY zeigte, gefunden 








werden. Die Streifen der spiraligen Verdickungen, obgleich schon in den 
Zustand des Verholzens iibergegangen, stellen eine noch in geniigendem 
Maße plastische Masse dar. An ihnen können sich Vorspriinge bilden, sie 
können zusammenfließen und sich dabei in eine gleichförmige sekundäre 
Verdickungsschicht verwandeln, die stellenweise durch Hoftüpfel unter- 
brochen wird. Natürlich kann man diese Erscheinung nur an den jungen 
Tracheiden beobachten, solange in ihnen noch der Zellkern vorhanden 
ist. Die feineren Besonderheiten im Entwicklungsgang des Hoftüpfels 
bei der Kiefer können übrigens etwas verschieden sein. Zwei Varianten 
davon sind auf Abb.3 und 4 abgebildet. Auf Abb. 3 sind die Zwischen- 
stadien dargestellt, welchezur Bildung von zwei Reihen Hoftüpfeln führen, 
anstatt nur einer Reihe, wie es gewöhnlich bei der Kiefer der Fall ist. 
Im Stadium b sieht man, wie zwischen den Streifen der spiraligen Ver- 
diekungen Querbänder erscheinen. Das Vorhandensein solcher Quer- 
bänder beobachtete ALEXANDROV bei den Moraceae. Im Stadium c be- 
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ginnen die Streifenteile, welche durch Querbänder vereinigt sind, sich 
abzurunden und sich darauf zusammenzuschlieBen. Es ist interessant, 
daß letzteres bisweilen nicht stattfindet, sondern daß sich bloß ein ver- 
hältnismäßig oberflächliches Querband bildet, welches die Zwischen- 
räume zwischen den Streifen der früheren spiraligen Verdickung zum Ver- 
schwinden bringt. In diesem Falle beobachten wir an den Grenzen der 
Tracheidenwandungen die Spuren der Verdickungsstreifen in Gestalt 
ihrer optischen Querschnitte, wie z. B. im Stadium f. 

Der Entwicklungstypus der Hoftüpfel auf Abb. 3 verdient besondere 
Beachtung. Er ist in den Schößlingen von Pinus eldarica seltener, als der 
in Abb. 1 und 2 dargestellte. Sodann beobachtet man ihn am häufigsten 
nur an den Enden der Tracheiden. Was am zweiten Typus der Entwick- 
lung am charakteristischsten ist, ist die Erscheinung von wenigstens 
zwei Reihen von Hoftüpfeln. Die Lage dieser zwei Reihen erinnert 
lebhaft an die vielreihigen (multiseriaten) Hoftüpfel, welche den Tra- 
cheiden der niederen Gymnospermen und: Dikotyledonen eigen sind. 
Die isoliert in einer Reihe gelegenen Hoftüpfel bei der Kiefersind in 
gewisser Beziehung Neubildungen des Holzkörpers dieser Pflanze. Augen- 
scheinlich sind die einreihigen Hoftüpfel nur dem Holzkörper der Koni- 
feren eigen, welche eine weitere Evolution nicht zulieBen. Die Tracheiden 
mit zweireihigen Hoftüpfeln im Holzkörper der Kiefer erscheinen als 
eine Art atavistischer Elemente, welche von den Pteridospermae übrig 
geblieben sind und ihre weitere Entwickelung in den wasserleitenden 
Elementen der Bennetitales, Cycadales und Blütenpflanzen erhielten, 
insofern diese vielreihige Hoftüpfel besitzen. Daher trifft man Trache- 
iden mit zweireihigen Hoftüpfeln bei der Kiefer vorherrschend in 
den Teilen des Holzkörpers an, welche dem Metaxylem näher gelegen 
sind. Bei näherer Beobachtung des Entwicklungsganges solcher zwei- 
reihiger Hoftüpfel (Abb. 3) ist es nicht schwer, sich davon zu überzeugen, 
daß die Strukturveränderungen, welche ihr Erscheinen hervorruft, an 
ebensolche erinnern, wie sie bei den niederen Gymnospermen und Blüten- 
pflanzen stattfinden. Besonders bemerkt man auch die Bildung von Quer- 
bändern zwischen den Streifen der spiraligen Verdickungen; die Ent- 
wicklung des Hoftüpfels geschieht ohne Mitwirkung eines chromophilen 
Körperchens, es bildet sich kein Querband, sondern es tritt nach unseren 
Beobachtungen eine unmittelbare Verschmelzung der Streifengruppen 
der spiraligen Verdickungen ein. Die Untersuchung der Verbreitung der 
Tracheiden mit zweireihigen Hoftüpfeln im Koniferenholz sollte beson- 
ders vom Evolutionsstandpunkt aus erfolgen. 

Nach BaıLey (7) sind zweireihige Hoftüpfel in den Tracheiden einiger 
Taxaceae ( Saxegothea) und Araucariaceae (Agathis) vorhanden. Aber er 
weist nicht auf eine besondere Reihenfolge der Strukturveränderungen 
hin, welche zur Bildung solcher Tracheiden führen. Tracheiden mit zwei 
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Reihen Hoftüpfeln wurden von uns mit voller Sicherheit nur bei Pinus 
eldarica gefunden. Wir halten diese Elemente bei den héheren Koniferen 
für atavistische, für eine Fortsetzung des Tracheidentypus der niederen 
Gymnospermen. Die héchste Entwicklung in Gestalt von GefäBen mit 
vielreihigen Hoftüpfeln erreichte der Typus des wasserleitenden Elemen- 
tes bei den Angiospermen, welcher von den niederen Gymnospermen 
überkommen ist. Bei Pinus eldarica ist die zentrifugale Verbreitung der 
Tracheiden mit zweireihigen Hoftiipfeln, von dem Metaxylem in den se- 
kundären Holzkörper hinein, nur sehr unbedeutend. Die Entwickelungs- 
geschichte der Hoftüpfel, welche in zwei und mehr Reihen gelegen sind, 
läßt vermuten, daß bei ihnen ein Torus nicht vorhanden ist. Der Torus 
ist typisch nur für die einreihigen Koniferenhoftüpfel. Tatsächlich wurde 
der Torus in den Hoftüpfeln der trachealen Elemente bei den Angiosper- 


men bis jetzt nicht angetroffen. 
Die Textabb. 4 zeigt einige interessante 


Verdickungsformen an den Tracheiden- 
wänden im Metaxylem der Schößlinge von 
P. eldarica. Die Form a mit doppelter 
Spirale erinnert sehr an die Verdickungen 
der Elateren einiger Lebermoose. In den 
Schößlingen von P. eldarica beobachtet 
man Tracheiden mit drei Streifen spira- 
liger Verdickungen. Wasserleitence Ele- 
= mente mit mehreren spiraligen Verdik- 
* kungen sind bei den Angiospermen natür- 
lich keine Seltenheit. Z.B. kommen nach Dirrer (Abb. 178) bei der 
Georgine sogar Zellen mit sechs Spiralbändern vor. Nach unseren vor- 
läufigen Beobachtungen an P. eldarica und P. Strobus trifft man Tra- 
cheiden mit mehreren spiraligen Verdickungen bei ersterer bedeutend 
öfter als bei P. Strobus an. Die Form b, Abb. 4, welche man vorherr- 
schend auch nur bei P. eldarica beobachtet, und welche deutliche Spuren 
der Spiralenentstehung zeigt, ist dadurch interessant, daß hier der Ver- 


schmelzungsprozeB der Verdickungsstreifen sichtbar ist. Die Streifen 
biegen sich ,,S“-fôrmig, berühren sich mit den konvexen Seiten und 


verschmelzen dann. Nach der Abbildung mußten sich gemäß der Lage 
der verschmolzenen Schlingen an den Streifen der früheren Spirale aus 
dieser Form bei der weiteren Entwicklung Tracheiden mit zweireihigen 
Hoftüpfeln ergeben. Für die Kiefer typische zweireihige Hoftüpfel ent- 
stehen, wie früher erwähnt, im Laufe von Strukturveränderungen, welche 
von den spiraligen Verdickungen ausgehen, und zwar dann, wenn zwi- 
schen den letzteren sich Querbänder bilden. Durch Verschmelzung der 
Verdickungsstreifen entstehen isolierte, einreihige Hoftüpfel in dem 
speziell den Koniferen eigenen Entwicklungsgang. Folglich kann man 
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die Bildung des Hoftüpfels in der Form b, Abb. 4, als Übergangsform 
zwischen beiden von uns beschriebenen Grundtypen betrachten. Diese 
Form weist auch auf eine besondere Plastizität der Spiralstreifen hin. 
Die Form b ist im Metaxylem der von uns untersuchten SchôBlinge 
sehr selten. Die Form c, Abb. 4, ist mit dem Stadium c, Abb.3, ver- 
wandt, noch mehr aber mit dem unteren Teil des Stadiums d, Abb. 3. 

Außer Schößlingen von P. eldarica wurden auch solche von P. Strobus und 
P. hammata untersucht. Letztere Art wächst in den Gebirgsgegenden des west- 
lichen Transkaukasiens, sie wurde bei Bakuriani, wo sich die alpine Abteilung 
des Tifliser Botanischen Gartens befindet, gesammelt. Das Material der Schöß- 
linge von P. Strobus und P. hammata ‚erlaubte im allgemeinen ebenfalls Beob- 
achtungen wie an P. eldarica anzustellen. Aber die Variationen der Übergangs- 
formen bei dieser sind bedeutend mannigfaltiger und häufiger als bei den zwei 
anderen genannten Arten. Außerdem benutzten wir zur Untersuchung noch 
einjährige und anderthalbjährige Pflanzen von P. eldarica, 

Fassen wir unsere Ergebnisse nunmehr zusammen: 

Wir untersuchten eine Reihe von Zwischenformen der Wandver- 
dickungen der Tracheïden im Metaxylem der Schößlinge von drei Kiefer- 
arten: Pinus eldarica, P.Strobus und P. hammata. Besonders reich an 
Varianten von Zwischenformen der Verdickungen war Pinus eldarica. 
Unsere Untersuchung zeigte, daß zwischen den spiraligen Verdiekungen 
der primären Elemente des Metaxylems einerseits und den ganz fertigen 
Hoftüpfeln andererseits ein genetischer Zusammenhang in bezug auf die 
Struktur existiert. Die ersteren zeichnen sich durch sehr kompakte, zu- 
sammengerollte spiralige Verdickungen aus. Den Hoftüpfel der Koni- 
feren kann man als vermittelst einer Reihe von Strukturveränderungen 
aus den spiraligen Verdickungen entstanden betrachten, ebenso wie den 
Hoftüpfel der niederen Gymnospermen. Nun ist aber der Entwicklungs- 
gang der Hoftüpfel bei diesen sogar in den Einzelheiten dem der 
Dikotyledonen sehr ähnlich. Folglich ist es sehr wahrscheinlich, daß bei 
allen Gefäßpflanzen der Hoftüpfel durch Strukturveränderungen der 
primär angelegten spiraligen Verdickungen entsteht. Bei Pinus eldarica 
muß man zwei Grundtypen im Entwicklungsgange der Hoftüpfel unter- 
scheiden. Der erste, welcher zur Bildung einreihiger, nur für die Koni- 
feren typischer Tüpfel führt, entsteht durch unmittelbare Verschmelzung 
der spiraligen Verdickungsstreifen. Der zweite, welcher mit der Bildung 
von wenigstens zwei Reihen Hoftüpfel endigt, fängt mit dem Erscheinen 
von Querbändern zwischen den einzelnen spiraligen Verdickungsstreifen 
an. Der letztere Entwicklungstypus hat in seinen Grundzügen Ähnlich- 
keit mit dem der niederen Gymnospermen und Angiospermen. 

Für die Kiefer als typische Konifere muß man die Strukturverände- 
rungen, welche zur Bildung der Hoftüpfel durch Entstehen von Quer- 
bändern zwischen den primären Verdickungsstreifen führen, als ata- 
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vistische, von den niederen Gymnospermen abzuleitende, anerkennen. 
Auf diesem Wege entwickeln sich Tüpfel, die sich von den gewöhnlichen, 
ordnung, sondern auch sehr wahrscheinlich durch die schwache Ent- 
wicklung des Torus unterscheiden. Bei den Blütenpflanzen besitzen die 
vielreihigen Hoftüpfel der wasserführenden Elemente, welche sich auf 
ähnlichem Wege wie bei den niederen Gymnospermen entwickeln, kei- 
nen Torus. Folglich waren die einzelnen mit Torus versehenen Hof- 
tüpfel der Koniferen als eine spezifische Bildung anzusehen. 

Außer diesen zwei Grundtypen in der Entwicklung der Hoftüpfel bei 
Pinus eldarica existiert noch ein Zwischentypus. Bei den zwei anderen 
von uns untersuchten Pinus-Arten war nur der fundamentale Ent- 
wicklungsgang des Hoftüpfels gut zu verfolgen. Die Tracheiden der 
Kiefer haben zu Anfang der Hoftüpfelbildung an den Wandungen nicht 
weniger «ls zwei Zellkerne. Solange diese noch erhalten sind, weisen die 
spiraligen Verdickungsstreifen eine bemerkenswerte Plastizität auf, ob- 
gleich sie aus schon verholztem Material bestehen. 

Es ist möglich, daß die Santo-Bander die Überreste ehemaliger Spiral- 
verdickungen sind, welche den Strukturveränderungen bei der Bildung 
der Hoftüpfel unterlagen. 


Die Arbeit wurde im Physiologischen Laboratorium des Tifliser Bo- 
tanischen Gartens, die Abbildungen von K. J. Aszssanze ausgeführt. 
Dezember 1926. 
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ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICH-ZYTOLOGISCHE 
UNTERSUCHUNGEN AN EINIGEN SAPROPHYTISCHEN 
GENTIANACEEN. 


Von 
ERNST DEHLER. 
Mit 37 Textabbildungen und Tafel I—V. 
(Eingegangen am 23. Dezember 1926.) 


I. Einleitung und Fragestellung. 


Unter den Saprophyten haben ganz besonders die Vertreter der 
Blütenpflanzen schon lange das Interesse der Forscher auf sich gelenkt. 
Es war verlockend, diese Pflanzen, die durch das gänzliche Fehlen von 
Chlorophyll in ihren Blättern und Stengeln auffielen, einer eingehenden 
Untersuchung zu unterziehen. 

Das Studium der morphologischen und anatomischen Verhältnisse 
von Wurzel, Stengel und Blatt ergab, daß saprophytische Arten gegen- 
über chlorophyliführenden Vertretern des gleichen Verwandtschafts- 
kreises in vieler Beziehung Veränderungen und Reduktionen im Bau der 
einzelnen Organe aufwiesen. Vergleichende Zusammenstellungen der 
besonderen Merkmale von Saprophyten aus verschiedenen Verwandt- 
schaftskreisen ergaben eine auffallende Ähnlichkeit in der Ausbildung 
und Gestaltung der Organe, so daß man berechtigt war, gewisse Ver- 
änderungen und Reduktionen als Folge der saprophytischen Lebens- 
weise zu betrachten. 

Es lag nun die Frage nahe, ob diese Veränderungen und Reduktionen 
auch die Reproduktionsorgane ergriffen hätten, ob sich auch im Bau 
der Antheren und des Fruchtknotens, in der Ausbildung der Samen- 
anlagen Vereinfachungen oder Rückbildungen zeigten, die den ver- 
wandten, chlorophyllführenden Arten fehlen, dagegen bei Saprophyten 
anderer, nicht verwandter Familien anzutreffen wären. 

Die erste Untersuchung dieser Art stammt von Fr. JoHow (1885, 
S. 415449 und 1889, S. 475—525), der in Anbetracht der zur Anwen- 
dung gekommenen Untersuchungsmethoden eine recht eingehende Dar- 
stellung von Aufbau und Entwicklung einiger tropischer Saprophyten 
gab. Er untersuchte nicht nur den Bau der vegetativen Teile wie Wur- 
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zeln, Stengel und Blatter, sondern auch Entwicklung und Bau des Gy- 
näzeums und derSamenanlagen. Esistihm gelungen, beisaprophytischen 
Arten verschiedener Familien eine ganze Reihe gemeinschaftlicher Merk- 
male aufzufinden, die den verwandten chlorophylifiihrenden Arten 
fehlten. 

Nach JoHows Zusammenstellung waren damals schon 43 saprophy- 
tische Gattungen mit etwa 160 Arten bekannt, die sich auf 5 verschiedene 
Familien, Orchideen, Burmanniaceen, Triuridaceen, Pirolaceen und Gentia- 
naceen verteilten. Ihre Anzahl ist seither bedeutend gestiegen. Erneute 
Untersuchungen, vor allem embryologisch-cytologischer Natur, unter 
Anwendung verbesserter Untersuchungsmethoden wurden notwendig. 

In einer Serie von Arbeiten haben A. Ernst und CH. BERNARD (1909 
bis 1912) zunächst in eingehender Weise die Burmanniaceen einer neuen 
Untersuchung unterzogen. Es wurde dabei hauptsächlich Gewicht auf 
die tlich-zytologischen Fragen gelegt und gewisse 
Punkte, so z. B. die Bestäubungs- und Befruchtungsverhältnisse, die 
von JoHow und anderen älteren Forschern noch gar nicht untersucht 
worden waren, eingehend behandelt. Aus den Familien der Triuridaceen 
und der Polygalaceen wurde zur selben Zeit je ein Vertreter von Wirz 
(1910, S. 1—52) in gleicher Weise untersucht. Eine ähnliche Darstellung 
entsprechender Verhältnisse bei den saprophytischen Gentianaceen lag 
bis jetzt noch nicht vor. Ich bin daher gerne der mir gewordenen An- 
regung nachgekommen, ein recht umfangreiches Material saprophytischer 
Gentianaceen zu bearbeiten und vor allem wieder die Entwicklung des 
Androezeums und Gynäzeums, die Bestäubungs- und Befruchtungsver- 
hältnisse und die Ausbildung von Samen und Embryo zu verfolgen. 

Nach Ge (1895, S. 61) besitzt die Familie der Gentianaceen vier 
Gattungen mit saprophyten Formen: Voyria, Voyriella, Leiphaimos und 
Cotylanthera. Ihre Stellung innerhalb der Familie ist noch ganz unsicher. 
Einigermaßen sicher ist wohl nur, daß Cotylanthera infolge des Baues 
ihrer Plazenten dem Tribus der @entianoideae- Gentianeae-Exacinae ein- 
zuordnen ist. Von den drei anderen Gattungen steht Voyria nach Gite 
als einzige Gattung der Gentianoideae- Voyrieae isoliert, während Voyriella 
und Leiphaimos miteinander den weitern Tribus der Gentianoideae- 
Leiphaimeae bilden. Diese Einteilung gründet sich auf die Verschieden- 
artigkeiten in der Form des Pollens und der Zahl und Ausbildung der 
Keimporen. Die Gattung Leiphaimos selber ist, wie schon GILG bemerkt 
hat, wohl sehr heterogener Natur. Nach den Untersuchungen von Jonow 
(1885, S. 442446) lassen sich innerhalb derselben nur in bezug auf 
die Ausbildung und Form der Samenanlagen zwei voneinander ganz 
verschiedene Typen unterscheiden. Bei dem einen, zu dem auch die 
von mir untersuchte Art gehört, bleiben die Samenanlagen und die 
Samen stets kugelig, während sie bei anderen Arten an beiden Enden 
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zu langen, dünnen Fortsätzen ausgezogen werden und damit den Typus 
der Gentianaceensamen vollkommen verlieren, dagegen den Samen sapro- 
phytischer Burmanniaceen und Orchideen auffallend gleichen. 

Das mir zur Verfügung gestellte Material von Voyria, Voyriella und Lei- 
phaimos stammt aus Surinam. Es ist auf Wunsch von Prof, A, Ernst durch 
Dr. G. STAHEL in Paramaribo eingesammelt und fixiert worden. Voyria und 
Voyriella stammen von demselben Standort (SectieO, km 64 der Eisenbahn von 
Paramaribo weg) am Steilufer eines kleinen Bächleins, 1/,—1/, Stunde westlich 
der Station. Das Material der Leiphaimos-Art kommt aus dem obern Maratakka, 
wo es von Dr. STAHEL auf einer Exkursion gefunden wurde, 

Das Material von Cotylanthera tenuis stammt aus Java und ist zum 
Teil von Prof. A. Ernst während seines dortigen Aufenthaltes im botanischen 
Garten von Buitenzorg selbst eingesammelt und fixiert, zum Teil nachträglich 
durch Dr. CH. BERNARD besorgt worden. 

Als Fixierungsflüssigkeiten waren absoluter Alkohol und das Alkohol-Essig- 
säuregemisch nach CARNOY in Anwendung gekommen. Letztere Flüssigkeit 
hat sich als ungünstig erwiesen. 

Sämtliche Objekte wurden über Alkohol-Xylol in Paraffin eingebettet und 
mit dem Mikrotom geschnitten. Die Schnittdicke richtete sich nach dem Alter 
und Inhalt der einzelnen Blüten. Für das Studium der Pollenentwicklung wurde 
5—8 u dick geschnitten. Fruchtknoten mit Samenanlagen wurden in 8—20 u 
dicke, die allerältesten Stadien sogar in bis 30 w dicke Schnitte zerlegt. 

Zur Färbung kam für die Stadien der Pollenentwicklung Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN mit gutem Erfolg zur Anwendung. Wurde diese Färbung 
auch für Stadien der Entwicklung der Samenanlagen verwendet, so mußten 
meistens die zarten Membranen mit Bismarckbraun nachgefärbt werden. Sonst 
wurden diese zum größten Teil mit Safranin-Gentianaviolett gefärbt, wobei aller- 
dings die Membranen der Integumente die Farbe nur sehr schwer annahmen. 
Für einfache Membranfärbungen leistete Hämatoxylin nach DELAFIELD immer 
gute Dienste. 

Die Bestimmung der amerikanischen Arten hat in liebenswürdiger Weise 
Herr Prof. PuvLze in Utrecht vorgenommen. Dabei hat sich ergeben, daß die 
untersuchte Leiphaimos eine neue bis heute noch unbeschriebene Art ist, deren 
genaue Diagnose von Prof. PULLE nach eingehender monographischer Bearbei- 
tung gegeben werden wird. 


Es ist mir eine angenehme Pflicht, an dieser Stelle allen denjenigen, 
die mir bei meiner Arbeit beigestanden haben, besonders aber Herrn 
Prof. Dr. A. Ernst für seine vielen Anregungen, Ratschläge und Hin- 
weise auf einschlägige Literatur, vor allem auch für die Überlassung des 
seltenen Pflanzenmaterials meinen besten Dank auszusprechen. 


II. Äußere und innere Morphologie der saprophytischen Gentianaceen. 
1. Morphologie des Stengels. 

Der anatomische Bau der vegetativen Organe ist schon für Vertreter 
aller hier zur Untersuchung kommenden Gattungen beschrieben worden. 
Ich kann mich deshalb in diesem Abschnitt kurz fassen und mich in 
der Hauptsache auf eine Zusammenstellung des schon Bekannten be- 
schränken. 


Planta Ba. 3. 42 
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Da mir nur von einer der vier Arten geniigend Wurzeln zur Ver- 
fügung standen, so habe ich von deren Beschreibung ganz abgesehen 
und mich auf die des Stengels beschränkt. Es sollen auch hier nicht alle 
Einzelheiten des ganzen Aufbaues wiederholt werden, sondern in erster 
Linie der Verlauf der Leitbiindel in den Stengeln der vier Arten verglei- 
chend dargestellt werden. 

Bereits SOLEREDER (1908, S. 227) hat eine Übersicht über die ver- 
schiedenen Typen des Leitbiindelverlaufes der saprophytischen Gentiana- 
ceen gegeben, die sich leicht in Form einer kleinen Tabelle wiedergeben 
läßt. 

A. Festigungering im Stengel vorhanden. 

1. Festigungsring als Holzring des Fibrovasalsystems 

a) geschlossener Holzring, bikollaterale Leitbündel: Voyria coerulea Avsı. 
Voyriella parviflora Mıq., Obolaria virginica L., Bartonia lanceolata SMALL. 

b) vier getrennte, einander sehr genäherte, bikollaterale Leitbiindel: Voyria 
rosea AUBL. 

2. Festigungsring als pericyklischer Sklerenchymring. 

a) 6 konzentrische Leitbiindel mit zentralem Xylem: Leiphaimos aphylla 
Gue, L. trinitensis Gia, 

b) 6 Leitbiindel mit nur markständigem Phloem: Leiphaimos parasitica 
CHAM. et SCHLECHT. 

B. Festigungsring im Stengel fehlt. 

a) ringförmig geschlossene bikollaterale Leitbiindel: Cotylanthera tenuis Bt. 

b) 4 konzentrische Leitbündel mit zentralem Xylem: Leiphaimos azurea 
Gira, L. tenella MrQ., L. flavescens GiLe. 

Es gehören also die Arten der saprophytischen Gentianaceen ganz 
verschiedenen Typen des Leitbündelverlaufes an. 

Die Gruppe A. 1a unterscheidet sich nicht von den chlorophyllführen- 
den Arten der Familie. Zu ihr gehören auch die von mir untersuchten 
Arten Voyria coerulea AUBL. und Voyriella parviflora Mig. Bei beiden ver- 
läuft der Leitbündelring tief im Innern der Rinde, bei Voyria etwa 
15—20 Zellschichten, bei der kleineren, zarten Voyriella dagegen nur 
6—7 Schichten innerhalb der Rinde, die aus großlumigen Zellen be- 
steht. Der Holzteil ist bei beiden zu einem geschlossenen Ring von 5—7 
Schichten vereinigt. Es lassen sich aber namentlich bei Voyriella an den 
Holzprimanen noch deutlich 6 ursprüngliche Hadromgruppen erkennen. 
Beidseitig vom Hadromring findet sich das Leptom in Form von mehre- 
ren kleinen Gruppen. Gegen die Rinde wird der Leitbündelring meist 
durch eine Endodermis abgeschlossen. 

Voyria rosea weist nach den Angaben von GIL& einen Typus auf, der 
von dem der Voyria coerulea stark verschieden sein soll. Es ist aber 
leicht möglich, die beiden Typen miteinander zu vereinigen. Macht man 
nämlich bei V. coerulea Schnitte durch den Stengel unterhalb der Stelle, 
wo die Leitbündel in die Blättchen abgehen, so erkennt man, wie sich 
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der geschlossene Ring in vier Teile öffnet und das von Gixe fiir V. rosea 
beschriebene Bild entsteht. Es ist daher wohl méglich, daB beide Arten 
demselben Typus angehören und G1L& nur eine Querscheibe des Stengels 
untersucht hat, an der gerade der sonst geschlossene Ring geüffnet ist. 

Der Bau der Leitbündel verschiedener Leiphaimos-Arten nach Typus 
A 2 gleicht in nichts mehr dem Haupttypus der Gentianaceen. Er findet 
sich dagegen wieder bei saprophytischen Arten aus den Familien der Bur- 
manniaceen und Orchideen. Der Festigungsring ist aus dem GefäBteil 
heraus in den Pericykel verlegt worden. Auf der Innenseite dieses 
Ringes liegen 6kleine Leitbündel, die aber nicht mehr bikollateral gebaut 
sind, also ein typisches Familienmerkmal nicht mehr erkennen lassen. 
Bei der von mir untersuchten Art liegt der Festigungsring ebenfalls im 
Pericykel und wird aus 2—3 Schichten sklerenchymatisch verdickter 
Zellen gebildet. Das Hadrom, das nur aus wenigen Gefäßen besteht, 
legt sich unmittelbar an den Verdickungsring an. Die Leptomelemente 
befinden sich auf ihrer inneren, markständigen Seite. SOLEREDER gibt 
für L. parasitica einen genau gleichen Bau an, während bei anderen Arten 
(A 2a) die Leitbündel hadrozentrisch gebaut sind. 

Vollständiges Fehlen eines Festigungsringes charakterisiert den unter 
B beschriebenen Typus. Zu ihm gehört auch Cotylanthera. Man kann 
diesen Typus leicht von irgendeiner der chlorophyllführenden Arten ab- 
leiten. Die bikollateral gebauten Leitbündel verlaufen tief im Innern 
der Rinde und sind zu einem geschlossenen Ring vereinigt. Die Elemente 
des Hadroms sind nur spärlich vorhanden und immer nur eine Zell- 
schicht breit. Weitere mechanische Elemente fehlen dem Stengel voll- 
ständig. Dagegen ist dieser Typus in dem Sinne weniger stark reduziert 
als der von A 2, als er noch das typische Merkmal der bikollateralen Leit- 
bündel aufweist. Eine Ableitung der unter Bb aufgezeichneten Arten 
aus denjenigen von A 2a ist denkbar durch Reduktion und schließlich 
vollständiges Ausbleiben des Sklerenchymringes. Diesem Typus gehören 
alle die kleinen Leiphaimos- Arten an, deren Samenanlagen beidseitig zu 
langen Fortsätzen ausgezogen sind. 





2. Bau der Blätter und Spaltöffnungen. 

Die Blättchen der saprophytischen Gentianaceen sind wie bei allen 
Saprophyten in Größe und Bau sehr reduziert. Sie stehen bei allen Arten 
in mehreren gegenständigen Paaren am Stengel und liegen diesem eng 
an, außer bei Voyriella, wo sie noch abstehend sind. 

Ein besonderes Assimilationsgewebe kommt nicht mehr zur Ent- 
wicklung. Die Epidermis unterscheidet sich kaum vom Mesophyll, das 
aus lauter gleichartigen, parenchymatischen Zellen besteht, die ein dich- 
tes Gewebe bilden, das keine größeren Interzellularen enthält. 

Die Blättchen von Voyria und Voyriella werden von 5—7 Leitbündeln 

42* 





646 E.Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


durchzogen, die alle ungefähr parallel von der Blattbasis zur Spitze ver- 
laufen, ohne sich zu verzweigen oder miteinander in Verbindung zu 
treten. Bei Leiphaimos und Cotylanthera ist das Leitungssystem der 
Blattspreiten auf ein einziges Leitbiindel in der Mittellinie reduziert. 
Jomow (1885 und 1889) hat das gänzliche Fehlen von Spaltöffnungen 
an Stengel und Blütenblättern bei allen Saprophyten erwähnt. Alle Au- 
toren, die nach Jonow saprophytische Blütenpflanzen untersucht haben, 
konnten dagegen bei den meisten Arten mehr oder weniger reduzierte 
Spaltéffnungen nachweisen. Fiir die saprophytischen Gentianaceen sind 
sie zum ersten Male von Ficpor (1897, S. 228—29) bei Cotylanthera und 
später von SvEDELIvs (1902, S. 14) bei verschiedenen Leiphaimos-Arten, 








d 
Abb.1. Voyriella parviflora. Spaltöffnungen und Schleimbehälter. a Querschnitt, ) Flächenansicht 


einer Spaltöffnung. Die Schließzellen zeigen die typischen Verdickungen. c Querschnitt und d 
Flächenansicht eines Schleimbehälters. Vergr. 480 : 1. 


sowie bei Voyria coerulea an Stengel- und Kelchblättern, wenn auch nur 
in geringer Zahl, festgestellt worden. 

Es ist mir gelungen, bei Voyria und Cotylanthera die Spaltöffnungen 
ebenfalls aufzufinden und auch für Leiphaimos und Voyriella solche zu 
konstatieren. Ihre Zahl ist gering. Es finden sich bei Voyriella auf einer 
Seite eines Blättehens höchstens 20—30. Außer bei Cotylanthera finden 
sie sich auf der ganzen Fläche des Blättchens verteilt; hier sind sie 
meistens an der Spitze in Gruppen von 2—5 beieinander, in der Nähe 
der Leitbündelendigungen. 

Am wenigsten reduziert und in ihrem Bau an normal funktionierende 
erinnernd sind die Spaltöffnungen von Voyriella (Abb. la und 6). Die 
beiden Schließzellen sind etwas über die Fläche der Epidermis erhaben 
und zeigen die typischen Verdickungen ihrer Wände. Bei den anderen 
Arten, wie z.B. Leiphaimos (Abb.2a und b), sind die Schließzellen viel 
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kleiner und ihre Waude gleichmäßig dick, so daß sie wohl kaum mehr 
normal funktionsfähig sind. Eine kleine Luftkammer unterhalb der 
Schließzellen findet sich aber noch bei allen erhalten. 

Eine Umwandlung der typischen Stomata in eine Art Wasserspalten 
trifft man auf der Blattinnenseite, also der morphologischen Oberseite 
von Voyria, und zwar ist hier von der Spitze bis zur Basis die schritt- 
weise Umwandlung der typischen Spaltöffnungen zu den Wasserspalten 
zu verfolgen. An diesen haben sich die Schließzellen stark vergrößert, 
so daß die ursprünglich kleine Spalte zu einer großen Öffnung geworden 
ist. Man ist vielleicht berechtigt, wie SVEDELIUS es tun möchte, alle 
diese reduzierten Spaltöffnungen als einen besonderen Typus von Wasser- 
spalten zu betrachten. 

-Neben den Stomata kommen in der Epidermis der Blättchen von 
Voyriella wie Leiphaimos weitere auffallende Gebilde vor, die wohl als 
Schleimbehälter zu deuten sind (Abb. 1c und d). Jeder Behälter wird 





Abb.2. Leiphaimos spec. Spaltöffnungen. « Flächenansicht, b Querschnitt einer Spaltôfinung 
Vergr. 336 :1. 


von 4—5 Zellen gebildet. 3—4 größere Epidermiszellen schließen eine 
kleinere zentrale Zelle ein, die nur etwa von der halben Höhe der übrigen 
Zellen des Schleimbehälters ist. Jede Zelle dieser Gruppen besitzt einen 
deutlichen Kern und eine gelbliche, schleimige Masse, die gegen die ge- 
meinsame Wand hin dichter und geschichtet erscheint. Mit Kristallin- 
soda wird sie gelb und mit Methylenblau blau gefärbt, was ein Hinweis 
auf ihre Schleimnatur wäre. Der ganze Behälter ist in die Epidermis 
versenkt und schließt sich den darunterliegenden Zellen direkt an. 


3. Bau der Blüten. 

Form und Bau der Blüten der untersuchten vier Arten sind dermaßen 
verschieden, daß es vorteilhafter ist, sie getrennt voneinander zu be- 
sprechen. 

a) Voyria coerulea AUBL. 

Die Blüten von Voyria stehen zu wenigen an der Spitze des Stengels 
in einem traubigen Blütenstande. Jede einzelne Blüte ist am Grunde 
von mehreren Paaren gegenständiger Brakteolen umschlossen. Sie mißt 
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zur Zeit der Anthese vom Grunde des Fruchtknotens bis zum Saume 
der Kronröhre 4—5cm. Ihre unterste, den Fruchtknoten bergende 
Partie ist 0,5 cm breit. Nach oben verjüngt sie sich zu einer langen Kron- 
röhre, die sich aber schon unterhalb des Schlundes in der die Antheren 
enthaltenden Zone wieder verbreitert und schließlich in den Kronsaum 
übergeht. Die fünf freien Kronzipfel sind zur Zeit der Anthese weit 

Nach der Blütezeit bleibt die welke Kronröhre er- 
halten und umschließt den sich entwickelnden Fruchtknoten fast bis 
zur Reife. 

Die fünf Kelchblätter sind fast auf der ganzen Länge miteinander 
verwachsen, ihre freien Zipfel kurz und zugespitzt. In ihrem anato- 
mischen Bau zeigen sie weitgehende Übereinstimmung mit den Stengel- 
blättchen. Ein Kranz kleiner Schuppen an der Innenseite der Kelch- 
blätter, wie er für verschiedene Leiphaimos-Arten typisch ist, fehlt 
Voyria. 

Die Kronröhre ist unverhältnismäßig dicker als bei den anderen 
Arten, sie besteht nämlich aus etwa 10—12 Schichten von parenchyma- 
tischen Zellen, die ein dichtes Mesophyligewebe bilden. In älteren Blü- 
ten sind die Wände der inneren Epidermis, sowie der darunter folgenden 
Schicht stark verdickt und verleihen der langen Kronröhre größere 
Festigkeit. 10kleinere Leitbündel durchziehen die Wand der Kronröhre 
von der Basis bis zur Spitze. 

Die fünf Antheren sind im obersten, etwas erweiterten Teile der Kron- 
röhre angefügt. Sie sind an der Basis durch ein sehr kurzes Filament 
befestigt. Die entwickelten Antheren berühren sich gegenseitig und ver- 
kleben zu einer Röhre, die bis zur Öffnung der Pollensäcke erhalten 
bleibt. Die beiden Fächer einer Theke stehen nicht genau auf gleicher 
Höhe. Die inneren Fächer sind gegenüber den äußeren nach abwärts 
verschoben (Abb. 3a). 

Der Fruchtknoten von Voyria ist sehr groß. Ausgewachsen erreicht 
er eine Länge von 2,5cm. Sein basaler Durchmesser ist 0,5 cm. Nach 
oben verjüngt er sich allmählich und geht in einen langen Griffel über, 
der mit einer Narbe von trichterförmiger Gestalt abschließt (Abb. 3a). 
Auf der Oberfläche der Narbe ist jede Epidermiszelle zu einer langen 
Papille ausgezogen (Abb. 3a). Der Griffel ist im Querschnitt rundlich 
bis oval. Seine Epidermiszellen weisen in späteren Stadien sehr stark 
verdickte Wände auf. Öfters sind auch sie zu Papillen mit ebenfalls 
stark verdickten Wänden ausgezogen. 

Die Samenanlagen sitzen an zwei wandständigen Plazenten, von denen 
jede wieder in zwei Lappen tief geteilt ist. Jeder Plazentateil ragt 
weit ins Innere des Fruchtknotens vor, so daß die Fruchtknotenhöhle 
von den Plazenten und den daran sitzenden Samenanlagen fast ganz 
ausgefüllt wird (Abb. 12a und 6). Auf Querschnitten durch den oberen 











an einigen saprophytischen Gentianaceen. 649 


Teil des Fruchtknotens trifft man etwa je 10, im unteren, breiteren Teil 
bis 24 Samenanlagen an jeder Plazentahälfte. In Längsschnitten stehen 
sie zu 60—80 in Reihen übereinander. 

Den Verlauf des Leitgewebes für die Pollenschläuche im Griffel 
hat Gu£cven (1901, S. 87) für einige Gentiana-Arten beschrieben. Es 
besteht bei Voyria wie bei den anderen Arten aus einem Strang kollen- 
chymatisch verdickter Zellen, durchzieht den ganzen Griffel und er- 
streckt sich bis zu unterst in den Fruchtknoten. In der Narbe führt 
dasselbe Gewebe als schmale Schicht ungefähr parallel zur Narbenober- 
fläche bis zu ihrem oberen Rande. Es sammelt sich am Grunde der 
Narbenzone zu einem einheitlichen Strange, der durch den Griffel hinab- 














Abb.3. Voyria coerulea. Längs- und Querschnitt durch den oberen Teil geschlossener Blüten. 
a Längsschnitt durch Kronröhre, Antheren, Griffel und Narbe. Vergr. 18:1. b Querschnitt durch 
mréhre, Antheren und:Griffel. Vergr. 27:1. 


führt. Beim Eintritt in den Fruchtknoten teilt er sich in zwei Teil- 
stränge, von denen jeder in der Wandung des Fruchtknotens zwischen 
den beiden Plazenten, an der Stelle der tiefsten Gabelung nach unten 
führt. 

In den Fruchtknoten treten 6 Leitbündel ein. Je zwei führen außer- 
halb der Plazenten bis gegen den Griffelansatz, die beiden übrigen ver- 
laufen in einer dazu senkrecht stehenden Ebene nach oben und 
setzen sich durch den ganzen Griffel bis zur Narbe fort. 


b) Voyriella parviflora Mia. 

Die Blüten von Voyriella stehen zu 5—10 in einem dichten, ge- 
drängten Blütenstande an der Spitze des kleinen, nur 4—6 cm hohen 
Stengels. Jede Blüte steht in der Achsel eines Tragblattes. Im Gegen- 
satz zu Voyria sind die Blüten von Voyriella sehr klein, sie sind zur Zeit 
der Anthese 5—7 mm lang. 

















650 E. Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


Die Zahl der Kelchblätter beträgt fünf. Sie sind vom Grunde aus 
völlig getrennt, 4—5 mm lang und gleichmäßig zugespitzt. Sie sind 
schon vollständig entwickelt, wenn die übrigen Teile der Blüte noch als 
kleine Knospe von ihnen eingeschlossen werden. Bald nach der Anthese 
fällt die Blütenkrone ab und der sich entwickelnde Fruchtknoten wird 
von den steifen Kelchblättern eingeschlossen. Die Steifheit der Kelch- 
blätter kommt dadurch zustande, daß die innere Epidermis nebst der 
darunterfolgenden Schicht aus Zellen mit stark verdickten Wänden be- 
stehen. Sie sind an beiden Enden zugespitzt, im Querschnitt rund und 
weisen zahlreiche, schräg verlaufende Tüpfel auf, ihr Lumen enthält stets 
Zytoplasma und Kern. Diese Schicht bereitet beim Schneiden nicht 
geringe Schwierigkeiten und Unannehmlichkeiten, da die stark ver- 
dickten Zellen, die dem Messer größeren Widerstand leisten, leicht mit- 
gerissen werden und die inneren Teile der Blüte verletzen. Ein einziges 
unverzweigtes Leitbündel durchzieht jedes Kelchblatt median von unten 
bis zur Spitze. 

Die Form der Krone ist glockig, sie ragt zur Blütezeit nur wenig über 

die langen Kelchblätter hervor. Die freien Kronzipfel sind dann stark 
zurückgekrämmt. Die Zahl der Kronblätter beträgt normalerweise fünf. 
Unter den 120 zur Untersuchung gelangten Blüten kamen einmal 4 und 
einmal 6 Kronblätter vor; Hand in Hand damit betrug die Zahl der 
Antheren ebenfalls 4 und 6. Am Grunde besteht die Kronröhrenwand 
nur aus zwei Zellschichten, den beiden Epidermen, die aus großen isodia- 
metrischen Zellen bestehen; weiter oben tritt ein Mesophyll auf, in dem 
große Interzellularen nur durch dünne Gewebelamellen voneinander ge- 
trennt werden. Im Gebiete der freien Kronzipfel sind die Epidermis- 
zellen zu Papillen ausgezogen, das Mesophyll ist etwas dichter. Die Kron- 
röhre wird von 10 kleinen Leitbündeln durchzogen, von denen jedes 
einzelne keinen größeren Umfang besitzt als eine einzige Zelle des Meso- 
phylis. 
Am Grunde der Kelchblätter zwischen Kelch und Krone treten Dis- 
kusschuppen auf, wie sie schon für einige Leiphaimos-Arten beschrieben 
worden sind. Sie stehen an den Rändern der Kelchblätter in Gruppen 
von 2—3. Jede Schuppe besteht aus zahlreichen, dicht mit Plasma er- 
füllten Zellen. 

Die Zahl der Antheren beträgt normalerweise 5. Abweichungen von 
dieser Grundzahl gehen denjenigen der Kronblätter parallel. Sie stehen 
alternierend mit den Kronblättern und sind durch ein sehr kurzes 
Filament etwas oberhalb der Mitte der Kronröhre angeheftet. Die Epi- 
dermiszellen des Filamentes sind zu langen Papillen ausgezogen. An 
der Spitze der Antheren ist das Konnektiv bedeutend über die Pollen- 
fächer hinaus verlängert. Die verlängerten Enden aller Staubblätter 
neigen gewöhnlich zusammen und überdecken die Narbe (Abb.4a). Wie 
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bei Voyria so verkleben auch hier die Antheren mit ihren radialen Wän- 
den zu einer Rôhre. 

Das Gynäzeum besteht aus einem einfächerigen Fruchtknoten, einem 
kurzen Griffel und einer zweilappigen Narbe mit wenigen, sehr langen 
Papillen (Abb. 4a). Die Samenanlagen sitzen an zwei Plazenten, die 
von Gite (1895, S. 102) als wenig hervorspringend, wandständig be- 
zeichnet worden sind. Abweichungen von der normalen Zweizahl der 











theren und der Narbe, deren lange Papillen bis zu den Pollenfächern reichen. Vergr. 40:1. 


Fruchtblätter kommen ziemlich häufig vor. So fanden sich unter den 
120 untersuchten Blüten vier, bei denen das Gynäzeum aus drei Frucht- 
blättern gebildet war. In diesen Fruchtknoten waren auch je drei Pla- 
zenten entwickelt und Griffel und Narbe waren dreiteilig. Ein einziges 
Mal traf ich einen Fruchtknoten mit nur einer entwickelten Plazenta. 

Form und Ausbildung der Plazenten bleiben aber, wie ich feststellte, 
nicht über die ganze Länge des Fruchtknotens gleich. Zu oberst sind 
sie wandständig, nur wenig hervortretend, in der Mitte tief eingeschnit- 
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ten (Abb. 5a). Weiter nach unten rücken die beiden Teile allmählich 
zusammen, etwa von der Mitte des Fruchtknotens an ist die Gabelung 
der Plazenten verschwunden und diese sind einheitlich und breit. Da- 
bei sind sie aber auch allmählich von der Fruchtknotenwandung weg- 
gerückt und stehen auf einer kurzen Scheidewand (Abb. 5b). Diese ver- 
größert sich nun immer mehr und schiebt die Plazentenhälften vor sich 
her auf die Seite. Im unteren Drittel des Fruchtknotens berühren sich 
die Scheidewände beider Plazenten, der Fruchtknoten ist hier zwei- 
fächerig (Abb. 5c). Im obersten Drittel des Fruchtknotens stehen die 
Samenanlagen schräg nach oben. Im mittleren Teile liegen sie wag- 
recht. Im untersten Drittel des Fruchtknotens neigen sie immer mehr 
nach abwärts, bis die letzten schließlich direkt senkrecht abwärts hängen. 
An einer Plazenta trifft man im Querschnitt 15—18 Samenanlagen. 
Sie stehen zu 12—15 in Reihen übereinander. 
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Abb. 5. } oyricta pareifor parviflora. Querschnitte durch den Fruchtknoten. « Querschnitt durch den oberen, 


den mittleren und c den untersten Teil des Fruchtknotens. Vergr. 34:1. 


Der @riffel ist etwa so lang wie der Fruchtknoten und ziemlich breit. 
Die Narbe hat eine eigentümliche zweilappige Gestalt. Auf Querschnit- 
ten läßt sich ein mittlerer, zentraler Zellkörper von ovaler Gestalt er- 
kennen, def von den Leitbündeln und dem Leitgewebe für Pollenschläuche 
durchzogen ist. Nur auf den beiden schmalen Seiten entspringen eine 
Reihe langer Papillen, die bald horizontal, bald schräg nach aufwärts 
gerichtet sind. Jede einzelne Papille ist ebenso lang wie der mittlere 
Teil der Narbe (Abb. 4c). 

Das Leitgewebe für Pollenschläuche besteht, wie bei den übrigen 
Gentianaceen, aus einem einfachen Strang kollenchymatisch verdickter 
Zellen. Jeder Narbenast ist von einem kleinen Teilstrang durchzogen ; die 
Teilstränge vereinigen sich im Griffelzu einemeinheitlichen ovalen Haupt- 
strang, der, die Mitte des Griffelseinnehmend, nach unten verläuft. An der 
Spitze des Fruchtknotens teilt er sich wieder in zwei Stränge, die in der 
Gabelung der Plazenten abwärts führen. Weiter unten, wo die Gabelung 
sich allmählich schließt, nimmt das kollenchymatische Gewebe ab, es 
wird nach der Epidermis zu gedrängt und ist völlig verschwunden, wenn 
die Plazenta einheitlich geworden ist. 
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In den Fruchtknoten treten unten zwei große Leitbündel ein. Jedes 
davon teilt sich noch einmal unterhalb der Samenanlagen. Von den 
vier Bündeln verlaufen zwei in einer senkrecht zur Scheidewand des 
Fruchtknotens verlaufenden Ebene durch den ganzen Fruchtknoten und 
Griffel nach oben und reichen bis in die Narbenlappen. Die beiden 
anderen, die in die Scheidewand eintreten, teilen sich nochmals und 
führen in die Plazenten. Im obersten Teile des Fruchtknotens, wo sich 
die Plazenten gabeln, tritt in jede Plazentahälfte auch ein Teilbündel. 


c) Leiphaimos spec. 

Der Stengel trägt an seinem oberen Ende eine größere Anzahl Blüten. 
Sie stehen meist kreuzweise gegenständig in den Achseln von Blatt- 
paaren. Gegen oben wird der Blütenstand gedrängter, weiter unten ist 
oft von den beiden Blüten eines Paares nur die eine entwickelt. 

Die einzelne Blüte ist sehr groß, offene Blüten haben eine Länge von 
4-5 cm, so daß sie leicht mit solchen von Voyria verwechselt werden 
könnten. 

Auch in der Gestalt der Blüten stimmt Leiphaimos spec. weitgehend 
mit Voyria überein. Der den Fruchtknoten enthaltende Teil der Blüte 
ist etwas verdickt, doch nie so stark wie bei Voyria. Die Kronröhre ist 
eng, 2—3cm lang, in ihrem obersten Teile, unterhalb des Kronschlun- 
des, etwas erweitert. Die freien Kronzipfel sind zur Zeit der Anthese 
stark zurückgekrümmt. 

Die 5 Kelchblätter sind bis auf ihre Spitzen miteinander verwachsen, 
sie sind kurz und reichen nur bis in zwei Drittel Höhe des Fruchtknotens. 
In älteren Stadien ist der verwachsene Kelch häufig an einer Stelle auf- 
geschlitzt. Er ist offenbar vom Fruchtknoten gesprengt worden und 
vermag diesen nicht mehr völlig zu umfassen. Im Bau der Kelchblätter 
und im Verlauf seiner Leitbündel stimmt Leiphaimos spec. mit den 
anderen untersuchten Arten überein. Auf der Innenseite des Kelch- 
grundes findet sich ein ganzer Kranz vonSchuppen, während bei Voyriella 
nur fünf voneinander getrennte Gruppen vorhanden sind. 

Die Krone hat einen ähnlichen Bau wie bei Voyria. Die Wand der 
Kronröhre besteht ebenfalls aus 10—-12 Schichten parenchymatischer 
Zellen, die ein dichtes Gewebe ohne größere Interzellularräume bilden. 
In älteren Blüten verdickt sich die Innenwand der inneren Epidermis, 
ebenso werden die 10 Leitbündel von einem Kranze stark verdickter 
Zellen umgeben. 

Die 5 Antheren sitzen wie bei Voyria an kurzen Filamenten im 
oberen, etwas erweiterten Teile der Kronröhre. Unterhalb der Ansatz- 
stellen ihrer Filamente verlängern sich die beiden Theken noch ein 
Stück weit nach unten. Die Pollenfächer sind im Verhältnis zur ge- 
samten Querschnittsfläche der Antheren klein (Abb. 6a). Auch hier 
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schließen sich die Antheren zu einer Röhre zusammen, die unterhalb 

Der Fruchtknoten ist ziemlich groß, immerhin bedeutend kleiner und 
namentlich kürzer als bei Voyria. In reifem Zustande wird er mehr als 
lcm lang und an der Basis bis 5 mm breit. Die Samenanlagen sitzen 
an zwei tief geteilten, wandständigen Plazenten. Jede Plazentahälfte 
ist breit, rundlich, in älteren Blüten öfters auch etwas gestreckt (Abb. 65). 
Die Zahl der Samenanlagen ist eine sehr große. Jeder Plazentateil 
trägt im Querschnitt 15—20 ‘Samenanlagen, die im Fruchtknoten zu 
60—70 in Reihen übereinander stehen. Sie liegen größtenteils horizon- 
tal im Fruchtknoten, die allerobersten sind aufwärts, die untersten ab- 
wärts geri 

Der Griffel ist sehr lang, dünn und endet oben in einer breiten, 
großen Narbe. Diese ist weit ausgebreitet, überdeckt die Antheren und 





Abb.6. Leiphaimos spec. Querschnitte durch junge Blüten. a Querschnitt durch Kronröhre, Antheren 
und Griffel. Vergr. 16:1. b Querschuitt durch den jungen Fruchtknoten. Vergr. 36:1. Das leitende 
Gewebe im Griffel und Fruchtknoten ist in beiden Abbildungen punktiert. 
reicht bis an die Wandung der Kronröhre. Zur Blütezeit sind ihre 
Ränder etwas nach unten umgebogen. Die ganze Oberfläche ist mit 

langen Papillen besetzt. 

Das Leitgewebe für Pollenschläuche ist ähnlich wie bei Voyria ge- 
baut. Es besteht aus einem Gewebe kollenchymatisch verdickter Zellen, 
das vom Narbenrande an unter der Epidermis in den Griffel und durch 
diesen bis zu unterst in den Fruchtknoten reicht. Hier verlaufen die 
beiden Teilstränge, in die sich der einheitliche Strang des Griffels ge- 
teilt hat, wie bei Voyria an der tiefsten Stelle der Plazentagabelung. 
Doch liegen sie stets tiefer im Gewebe der Fruchtknotenwand und nicht 
unmittelbar an die Epidermis anschließend wie bei Voyria (Abb. 6b). 

In den Fruchtknoten treten 4 Leitbündel ein, je 2 davon teilen sich 
nochmals und führen in der Wandung außerhalb der Plazentahälften 
bis zum oberen Ende des Fruchtknotens. Die beiden übrigen alternieren 
damit und setzen sich durch den Griffel bis zur Narbe fort. 
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d) Cotylanthera tenuis Bu. 

Die kleinen Bliiten von Cotylanthera stehen meistens einzeln an den 
Spitzen der Stengel. Ficpor (1897, S. 220) hat sie äußerlich eingehend 
untersucht und die einzelnen Teile. genau gemessen. Auf die anatomi- 
schen Verhältnisse ist er aber nicht eingegangen, so daB ich diese hier 
äbnlich wie für die anderen Arten kurz beschreiben will. 

Die 4 Kelchblätter, die bis zum Grunde der freien Kronzipfel reichen, 
sind bis auf die kurzen Spitzen miteinander verwachsen. Jedes Blätt- 
chen ist fast rechtwinklig um seine Mittelrippe gebogen, so daß die 
Blütenbasis im Querschnitt fast quadratisch erscheint. In ihrem Bau 
stimmen sie mit denen der anderen untersuchten Arten überein. Schup- 
pen an der Innenseite der Kelchblätter kommen ebenfalls vor, und zwar 
stehen sie zu 3—4 vor der Mitte der Kelchblätter. 

Die Kronblätter sind nur in der unteren Hälfte miteinander ver- 
wachsen. Die freien Kronzipfel, die 4—6 mm lang sind, stehen zur Zeit 
der Anthese etwas auseinander, so daß die Antheren nebst dem oberen 
Teile des Griffels und der Narbe aus der Kronröhre herausragen. 

Die Wand der Kronröhre wird von einem lockeren Gewebe gebildet, 
das reich an großen Interzellularen ist. Sie wird von 8 Leitbündeln 
durchzogen. In den Kronzipfeln ist das Gewebe dichter, größere Inter- 
zellularen fehlen, jeder Zipfel enthält nur ein Leitbündel. 

Der Bau des Androezeums ist schon von Fiepor (1897, S. 231—233) 
beschrieben worden. Die 4 Antheren sitzen an langen Filamenten, die 
in derselben Querzone an der Kronröhre ansetzen, wo der Fruchtknoten 
in den Griffelübergeht (Abb. 7a). Sie sind am Grunde etwas ausgebuchtet 
und öffnen sich an der Spitze mit einem Porus. Die Antheren sind in 
radialer Richtung etwas abgeplattet, tangential etwas gestreckt (Abb. 7b). 
Die einzelnen Pollenfächer treten an der Oberfläche nur wenig hervor, 
die beiden Pollenfächer einer Theke liegen nicht genau radial hinterein- 
ander, wie das bei zahlreichen Angiospermen der Fall ist, sondern stehen 
fast stets auf gleicher Höhe und nur wenig schräg hintereinander 
(Abb. 76). 

Das Gynäzeum besteht aus einer kopfigen Narbe, einem massigen 
Griffel und einem Fruchtknoten, der durch eine Scheidewand voll- 
kommen zweifächerig ist. Die beiden Plazenten entspringen an der 
Scheidewand und füllen die Fruchtknotenhöhle fast ganz aus. An jeder 
Plazenta stehen auf einem Querschnitt 50—60 Samenanlagen dicht 
gedrängt nebeneinander (Abb. 7c). Auf einem Längsschnitt erkennt 
man, daß die Samenanlagen zu 25—30 in Reihen übereinander stehen 
(Abb. 7a). Die Fruchtknotenwand besteht nur aus einem wenigzelligen, 
lockeren Gewebe, in dem zwei Leitbündel in einer Ebene senkrecht zur 
Scheidewand nach oben laufen und sich durch den ganzen Griffel bis 
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zur Narbe fortsetzen. Je zwei weitere Leitbündel finden sich in jeder 
Plazenta. 

Die Narbe ist kopfig und dicht mit kleinen Papillen besetzt. Sie steht 
immer deutlich höher als die Spitze der Antheren (Abb. 7a). Der im 
Querschnitt fast quadratische Griffel wird von einem einheitlichen 
Strang kollenchymatisch verdickter Zellen durchzogen, der sich bis in 
den Fruchtknoten, in den oberen Teil der Plazenten erstreckt. Im 
untersten Teil der Plazenten verschwindet das leitende Gewebe ganz. 





Abb. 7. Cotylanthera tenuis. Längs- und Querschnitte durch Blüten. a Längsschnitt durch eine 

ältere Blüte. Vergr.10:1. b Querschnitt durch die freien Kronzipfel, Antheren und Griffel. Vervr. 

28 :1. c Querschnitt durch einen jungen Fruchtknoten mit Samenanlagen. Vergr. 36:1. Im Griffel 
ist das leitende Gewebe punktiert. 


II. Entwicklung der Antheren und des Pollens. 


Über den Bau und die Entwicklung der Aniheren und des Pollens 
bei Gentianaceen ist erst in allerjüngster Zeit von Gufkıs (1924, S. 1620 
bis 1622 und 1925, S. 852-854) in zwei kleineren Arbeiten berichtet 
worden. Von allen Autoren, die früher über Gentianaceen arbeiteten, 
war dieses Kapitel gar nicht oder nur kurz behandelt worden. GUÉRIN 
hat Vertreter verschiedener Gattungen auf die Entwicklung des Pollens 
untersucht, saprophytische Gattungen standen ihm aber wahrscheinlich 
keine zur Verfügung, da er die Untersuchung nicht auf sie ausgedehnt 
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hat. Es war daher lohnend, saprophytische Arten nach den gleichen 
Gesichtspunkten, wie es GUÉRIN getan hat, zu untersuchen. 

Schon für verschiedene saprophytische Blütenpflanzen ist nachge- 
wiesen worden, daß sie im Bau des Fruchtknotens und der Samenan- 
lagen Vereinfachungen oder Rückbildungen gegenüber den grünen Ver- 
tretern des gleichen Verwandtschaftskreises zeigen. Es wäre also gut 
möglich, daß auch in der Ausbildung des Androezeums Reduktionen 
vorkommen könnten. Die allgemeine Reduktion, die sich bei Sapro- 
phyten geltend macht, könnte auch auf die Ausbildung der Antheren 
und des Pollens sich erstreckt haben. Ganz besonders eingehend wurde 
daher der Verlauf der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen, so- 
dann die Ausbildung der Pollenkörner untersucht. 

Finden während der Pollenbildung keine Unregelmäßigkeiten statt, 
verläuft, die Entwicklung auf dem bekannten Wege, so ist auch zu er- 
warten, daß der ausgebildete Pollen normal und befruchtungsfähig ist. 
Treten aber im Verlauf der Entwicklung starke Unregelmäßigkeiten 
auf, unterbleibt z. B. die Reduktionsteilung oder ist sie unvollständig, 
so wird auch gar nicht zu erwarten sein, daß der ausgebildete Pollen 
normal und befruchtungsfähig sein wird. Solche Pollenkörner pflegen 
dann in der Regelschon vor dem Öffnen der Antheren zugrunde zu gehen 
oder doch stark zu schrumpfen. Findet trotzdem Entwicklung der Ei- 
zelle und Samenbildung statt, so wird diese auf apomiktischem Wege er- 
folgen müssen. 

a) Voyria coerulea. 

In einem ganz jungen Knôspchen waren die Antheren erst als ovale 
Gewebehöcker auf der Innenseite der Kronröhre sichtbar. Eine Diffe- 
renzierung in die verschiedenen Gewebe war noch nicht eingetreten. 
Die nächst ältere Knospe zeigte schon Antheren mit vollständig ent- 
wickelten Wandungen und Pollenmutterzellen im Stadium der ersten 
Teilung. Es ist mir deshalb nicht möglich gewesen, bei Voyria den Ver- 
lauf der Archesporentwicklung, sowie die Reihenfolge bei der Bildung der 
verschiedenen Wandschichten festzustellen. Anläßlich der Besprechung 
der Ausbildung der Wandschichten bei den untersuchten anderen Arten, 
namentlich bei Leiphaimos, soll darauf zurückgekommen werden. Der Ent- 
wicklungsgang der Pollensackwand ist deswegen besonders zu beriicksich - 
tigen, weil GUÉRIN gerade ihn in seinen Arbeiten genau untersucht hat. 

In dem eben erwähnten Stadium sind die drei äußeren Wandschich- 
ten einander noch völlig gleich. Ihre Zellen sind länglich, in tangenti- 
aler Richtung gestreckt, ihre Kerne oval, in der Längsrichtung 
der Zellen gestreckt. Die innerste der Schichten, das Tapetum, unter- 
scheidet sich dagegen schon auf diesem Stadium sehr stark von den 
äußeren Wandschichten. Seine Zellen sind sehr groß, im Durchmesser 
eben so breit wie die drei übrigen zusammen. Jede Zelle ist im Quer- 
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schnitt ungefähr quadratisch, hier und da ist eine in radialer Richtung 
stärker gestreckt. An einzelnen Stellen, namentlich an der dem Konnek- 
tiv anliegenden Seite des Pollenfaches ist das Tapetum zweischichtig. 
Die Zellen sind dicht von einem vakuolenhaltigen Plasma erfüllt, das 
sich intensiv färbt. Die Kerne sind stets nur in der Einzahl vorhanden. 
Die größte Ausdehnung erreicht das Tapetum zur Zeit der Tetraden- 
. Seine Zellen sind nun stark in radialer Richtung gestreckt und 
reichen oft weit ins Innere des Pollenfaches hinein. Namentlich groß 
und lang sind die Zellen an der schon vorhin genannten inneren Wand- 
seite, woeine starke Wucherung von langen papillenförmigen Zellen bistief 
ins Innere zwischen die Pollentetra- 
den hinein reicht (Abb. 8a und 6). 








Abb.8. Voyria coerulea. Ausbildung des Tapetums im Pollenfach. « Querschnitt durch ein Pollen- 

fach mit dem entwickelten Tapetum und den Pollentetraden im Innern. Vergr.170:1. b Stelle 

der stärksten Ausbildung des Tapetums an der dem Konnektiv zugekehrten Seite des Pollenfaches. 
Vergr. ‘312: 1. 


Die Entwicklung des Archespors konnte nicht verfolgt werden. In 
der jungen Knospe waren die Pollenmutterzellen schon in den Stadien 
vor und während der ersten Teilung. In jedem Pollenfache sind alle 
Zellen von oben bis unten stets genau im gleichen Stadium der Entwick- 
lung, in den beiden Pollenfächern einer Theke aber meist voneinander 
etwas verschieden; der Inhalt der äußeren Säcke ist durchweg etwas 
fortgeschrittener als derjenige der Inneren. 

Das Ruhestadium des Mutterkernes, sowie alle Stadien vor der 
Synapsis und diese selber konnten nicht aufgefunden werden. Dagegen 
waren die Stadien der Geminibildung häufig anzutreffen. An der Peri- 
pherie der großen Kerne treten etwa 20 dicke Chromatinklumpen von 
ovaler Gestalt auf. Leider ließ sich nicht einwandfrei feststellen, ob 
jedes derselben ein Doppelchromosom ist, oder ob je zwei ein Geminipaar 
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darstellen. Langsspaitungen innerhalb dieser Chromosomen waren leider 
nicht wahrzunehmen, auch liegen nicht immer zwei Chromosomen der- 
art parallel nahe beieinander, daß sie mit Sicherheit als zueinander ge- 
hörende homologe Chromosomen betrachtet werden könnten (Taf. I, 
Abb. 1). 

Die Einordnung der Chromosomen in die Aquatorialplatte, wo sich 
ihre Zahl besser hatte feststellen lassen, konnte nicht aufgefunden wer- 
den. Dagegen fanden sich Anaphasen der ersten Teilung, wo die Chro- 
mosomen schon an den beiden Polen angelangt waren, wieder zahlreich 
vor. An jedem Pol liegen etwa 18—-20 kleinere Chromosomen von rund- 
licher Gestalt, die meist noch deutlich voneinander getrennt sind (Taf. I, 
Abb. 3). Ob es sich hier um ganze Chromosomen handelt, oder ob jedes 
Chromosom in seine zwei Tochterhalften gespalten ist, kann wieder nicht 
mit Sicherheit festgestellt werden. 

Weitere Stadien der Interkinese und namentlich die ganzen Vorgänge 
der homoeotypischen Teilung waren nicht zu finden. So ist es nicht mög- 
lich gewesen, die Zahl der Chromosomen einwandfrei festzustellen. Sie 
beträgt sehr wahrscheinlich 18—20 haploid. 

In zahlreichen Pollenmutterzellen kommen im Verlauf der Reduk- 
tionsteilung, namentlich während des Auseinanderweichens der Chromo- 
somen im ersten Teilungsschritt Unregelmäßigkeiten vor. Es wandern 
nicht alle Chromosomen gleichzeitig zu den Polen. Einige wenige eilen 
voraus und sind schon an den Polen angelangt, während die größere Zahl 
der Chromosomen noch in der Aquatorialplatte liegt, oder vereinzelte 
Chromosomen sind noch stark zuriick, wenn die meisten schon an den 
Polen liegen (Taf. I, Abb. 2). In solchen Teilungsbildern sind die ein- 
zelnen Chromosomen auch viel klumpiger und breiter als normal. Meist 
zeigen alle Kernteilungen eines Pollenfaches dasselbe anomale Ver- 
halten, während in daneben liegenden Fächern die Entwicklung völlig 
normal vor sich geht. Wie weit sich solche Pollenmutterzellen mit ge- 
störtem Teilungsverlauf weiter entwickeln, konnte nicht verfolgt werden. 
Sicher ist nur, daß nie sämtliche Pollenmutterzellen eines Faches die 
Pollenbildung vollständig zu Ende führen. Ziemlich häufig, fast auf 
jedem Querschnitt durch ein Pollenfach, trifft man 1—2 degenerierte 
Pollenmutterzellen mit sistiertem Teilungsgang. Sie haben ihre ursprüng- 
liche Größe beibehalten, sind noch völlig mit dichtem Plasma erfüllt, 
besitzen aber einen kleinen, vollständig degenerierten Kern. 

In den jungen Pollenmutterzellen erfüllt das Plasma den ganzen 
Zellraum. Bald aber kontrahiert es sich und nimmt ovale Form an. Der 
Raum zwischen der Plasmahaut und der ursprünglichen Membran der 
Zelle, die in allen Zeichnungen ebenfalls eingetragen ist, ist nicht etwa 
ein durch die Fixierung hervorgerufener Kontraktionsraum. Vielmehr 
kann man wahrnehmen, daß sich die Wandung der Pollenmutterzelle 
Planta Ba. 3. 43a 
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nach innen stark verdickt hat. Eine gallertig aussehende Substanz er- 
füllt den ganzen Raum zwischen Plasmahaut und ursprünglicher Mem- 
bran der Pollenmutterzelle. Sie ist sehr stark lichtbrechend und färbt 
sich außer mit Gentianaviolett nicht mit den üblichen Farbstoffen. 
Durch Anilinblau in wässeriger Lösung wird sie intensiv blau gefärbt. 
Es soll diese Färbung nach STRASBURGER (1913, S. 588) auf Kallose deu- 
ten, aus der im allgemeinen die verdickten Wände der Pollenmutter- 
zellen bestehen sollen. Am deutlichsten tritt diese Kalloseschicht in den 
fertigen Pollentetraden hervor (Taf. I, Abb. 4). 

Während der ganzen Reduktionsteilung bis zum Stadium der Pollen- 
tetraden verbleiben die Pollenmutterzellen in festem Verbande mitein- 
ander. Ihre ursprünglichen Membranen erhalten sich bis nach vollende- 
ter Tetradenteilung unversehrt. Auch die fertigen Tetraden liegen vor- 
erst noch in der dicken Kalloseschicht eingebettet und sind noch in 
festem Zellverbande (Abb. 8a und 6). Erst später lösen sich die ursprüng- 
lichen Membranen der Pollenmutterzellen und schließlich auch die 
Kalloseschichten auf. Das abgebaute Material wird wohl zur Ernährung 
der jungen Pollenkörner verwendet. 

Die einkernigen Pollenkörner liegen völlig frei im Innern des Pollen- 
faches. Sie scheinen aber nicht über längere Zeit in diesem Stadium zu 
verweilen. Die progame Teilung vollzieht sich bald nach der Bildung 
der Pollenkörner. Es konnten wenigstens nur sehr wenige Antheren ge- 
funden werden, in denen einkernige Pollenkörner vorhanden waren, 
während solche mit zweikernigen in der großen Mehrzahl waren. Der 
Kern der einkernigen Pollenkörner befindet sich offenbar nie in einem 
vollkommenen Ruhestadium. Schon früh treten in ihm viele kleine 
Chromatinkörnchen auf, die regellos verteilt an der Peripherie gelagert 
sind. Der Nukleolus ist auf diesem Stadium erhalten und deutlich sicht- 
bar (Taf. I, Abb.5). Die progame Teilung selber konnte nicht auf- 
gefunden werden. Die nächst älteren Stadien zeigten schon typisch 
zweizellige Pollenkörner. Die generative Zelle hatte sich bereits ins 
Innere des Pollenkornes verlagert. Eine Differenzierung von Kern und 
Plasma der generativen Zelle ließ sich auf diesem Stadium nicht mehr 
nachweisen. Zudem sind die Pollenkörner frühzeitig mit Stärke erfüllt, 
so daß ihr übriger Inhalt nur schwer sichtbar ist. Generativer und vege- 
tativer Kern lassen sich ebenfalls nur schwer voneinander unterscheiden. 
Das Plasma des Pollenkornes, das in jüngeren Stadien noch gleichmäßig 
das ganze Korn dicht erfüllt, weist jetzt zudem viele kleine Vakuolen 
auf (Taf. I, Abb. 6). 

Bald nach dem Einwandern des generativen Kernes in die vegeta- 
tive Restzelle erfolgt seine Teilung in die beiden Spermakerne. Diese 
Teilung vollzieht sich also schon im Innern des Pollenkornes, wie dies 
schon von verschiedenen Pflanzen, namentlich auch Saprophyten be- 





an einigen saprophytischen Gentianaceen. 661 


kannt geworden ist. Ich erinnere z. B. an die Befunde bei Burmannia 
disticha (Scaocx 1920, S. 53—56), bei Sciaphila (Wirz 1910, S. 31), wo 
die Teilung des generativen Kernes in die Spermakerne ebenfalls im 
Innern des Pollenkornes erfolgt. 

Die beiden Spermakerne sind von kugeliger Gestalt. Anfangs liegen 
sie nahe beieinander, später weichen sie auseinander und liegen ver- 
schieden im Pollenkorn verteilt (Taf. I, Abb.7). Eine Differenzie- 
rung ihres Inhaltes war nicht möglich, sie erscheinen vollständig ho- 
mogen. Ob die Keimung der Pollenkörner von Voyria coerulea schon 
im Innern der Antheren erfolgt, kannte nicht festgestellt werden. 

Gite (1895, 8.62) hat in seiner Monographie der Gentianaceen die 
Einteilung der Familie hauptsächlich auf Grund der Unterschiede in 
Form und Beschaffenheit des Pollens, sowie nach der Zahl und Aus- 
bildung seiner Keimporen vorgenommen. Auf diese Weise sollen sich 
die saprophytischen Gattungen der Familie von allen übrigen auto- 
trophen abtrennen lassen, da bei ihnen die Membran des Pollenkornes 
einheitlich erscheine, sich eine Differenzierung in Exine und Intine nicht 
erkennen lasse. 

Es ist mir jedoch gelungen, bei allen 4 untersuchten saprophytischen 
Arten Exine und Intine als zwei sich voneinander deutlich abhebende 
Schichten zu erkennen. Nach einer Färbung mit Hämatoxylin speichert 
die dünne Intine den Farbstoff intensiv, während die viel diekere Exine 
ungefärbt bleibt. 

Der Tribus der @entianoideae- Voyrieae unterscheidet sich ferner 
durch den Besitz von länglichem, schwach wurstförmig gebogenem Pollen 
mit zwei polaren Keimporen von den Gentianoideae-Leiphaimeae, die 
mehr rundlichen Pollen mit nur einer apikalen Keimpore besitzen sollen. 
Die ausgebildeten Pollenkörner von Voyria haben tatsächlich schwach 
wurstförmige Gestalt. Die beiden polständigen Keimporen sind sehr 
leicht sichtbar, bei genauerem Studium der entleerten Pollenkörner 
kann aber eine dritte Keimpore wahrgenommen werden, die auf dem 
Rücken, an der Stelle der stärksten Wölbung liegt. In Körnern, die 
noch mit Inhalt gefüllt sind, ist diese dritte Keimpore weniger gut sicht- 
bar. Die jungen einkernigen Pollenkörner haben meist noch eine andere 
Gestalt. Sie sind im Schnitt rundlich und weisen deutlich drei Keim- 
poren auf (Taf. I, Abb. 5). Man kann sich ja die älteren, schwach 
gebogenen Pollenkörner leicht durch ungleichseitiges Flächenwachstum 
aus der kugligen Grundform entstanden denken. 

Es bleibt noch übrig, etwas über die Veränderung der Wandschichten 
der Antheren während der Ausbildung der Pollenkörner zu sagen. Das 
Tapetum, dessen Form und Ausbildung schon beschrieben worden sind, 
ist nach Ausbildung der Pollentetraden am stärksten entwickelt. Im 
Verlauf der Weiterentwicklung der Pollenkörner verschwindet es all- 
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mählich. Die Ausbildung eines typischen Periplasmodiums findet aber 
bei Voyria nicht statt. Der Inhalt der Tapetenzellen verschwindet wohl, 
aber er dringt nicht aus den Zellen heraus, um eine einheitliche Masse 
zu bilden, in der die Pollenkörner eingebettet liegen. Die Zellwände der 
Tapetenzellen bleiben bis zuletzt erhalten. Man kann völlig entleerte 
Zellen sehen, deren Wände aber noch völlig intakt erhalten sind. 

Die dritte Wand (die zu verdrängende Schicht) verschwindet bald; 
nach vollendeter Reduktionsteilung ist sie nur noch als dünne, zerdrückte 
Schicht erkenntlich. Die zweite Wandschicht bleibt lange unverändert. 
Erst wenn die Pollenbildung schon vollzogen ist, entstehen auf der 
Innenseite ihrer Wände Verdickungsleisten, die in radialer Richtung 
von der äußeren zur inneren Tangentialwand verlaufen. Es werden 
5—6 Verdickungsleisten in jeder Zelle angelegt. Vor dem Öffnen der 
Pollensäcke strecken sich die Zellen der fibrösen Schicht stark in tan- 
gentialer Richtung. Die Wandung der Antheren wird jetzt nur noch 
von der fibrösen Schicht und der Epidermis gebildet, Tapetum und tran - 
sitorische Schicht sind vollständig verschwunden. 


b) Voyriella parviflora. 

Die ersten Stadien der Antherenentwicklung konnten nicht auf- 
gefunden werden. Selbst die jüngsten Knospen, die zur Verfügung 
standen, wiesen schon Antheren mit den ausgebildeten vier Wand- 
schichten und Pollenmutterzellen auf. Auch hier konnte daher die Reihen- 
folge in der Entstehung der einzelnen Wandschichten nicht mit Sicherheit 
festgestellt werden. Es scheint aber vieles darauf hinzuweisen, daß sie 
gemäß der von Bonnet (1912, S. 610) gegebenen Beschreibung erfolgt. 
Aus den ursprünglich subepidermalen Zellen junger Theken gehen durch 
Tangentialteilung je zwei Zellen hervor, von denen die Innere zur Arche- 
sporzelle wird, während die äußere neue subepidermale Zelle sich von 
neuem teilt. Von den Teilprodukten gehört die innere Zelle der späteren 
Tapetenschicht an, während die äußere nach einer weiteren Teilung 
eine Zelle der transitorischen und der späteren fibrösen Schicht bildet. 
Antheren, in denen diese letzte Teilung noch nicht erfolgt war, konnten 
aufgefunden werden. Für den gemeinsamen Ursprung aller drei inneren 
Wandschichten spricht auch der Umstand, daß die Radialwände ihrer 
Zellen in Lage und Richtung übereinstimmen (Abb. 9a). Die Zellen 
aller vier Wandschichten sind in diesem Stadium noch völlig gleich. 
Sie sind alle in tangentialer Richtung gestreckt, ihre Kerne sind oval 
und so groß, daß sie die beiden tangentialen Wände fast berühren. 

Die Zahl der Pollenmutterzellen eines Pollenfaches ist gering. Auf 
einem Querschnitt trifft man 6, höchstens 10 Pollenmutterzellen an. 
Das Protoplasma füllt noch den gesamten Zellraum aus. Der Kern der 
Zellen ist groß und besitzt einen, bisweilen auch 2—3 Nukleolen von 
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gleicher Form und Größe. Das Chromatin des Kernes ist im Kernraum 
noch gleichmäßig fein verteilt, größere Klümpchen oder Körper sind 
noch nicht wahrzunehmen (Taf. II, Abb. 1). Im Stadium der Synapsis, 
dem nächsten, das einwandfrei festzustellen war, zieht sich das Faden- 
netz mit den Chromatinklümpchen, die unterdessen sichtbar geworden 
sind, auf der einen Seite des Kernraumes zusammen. Einige wenige 
Fäden bleiben stets mit der gegenüberliegenden Kernwand in Verbin- 
dung (Taf. II, Abb. 2). Auch hier sind häufig noch drei Nukleolen sicht- 
bar, die im Chromatinknäuel eingeschlossen sind. Das Kernlumen hat 
an Größe gegenüber dem des Ruhekernes bedeutend zugenommen. In 
postsynaptischen Stadien treten bald eine Menge kleinerer Chromatin- 
körper in Paaren nebeneinanderliegend auf. Die einzelnen Körper sind 
durch feine Fäden miteinander verbunden (Taf. II, Abb. 3). Der Nu- 
kleolus verschwindet im folgenden Stadium der Diakinese. Die Chro- 
mosomen haben an Größe stark zugenommen, sie liegen alle an der 
Peripherie des Kernes. Alle Gemini zeigen eine länglich-ovale Gestalt, 
sind aber in der Mitte deutlich eingeschnürt, so daß man erkennen kann, 
daß sie aus zwei rundlichen Einzelehromosomen bestehen (Taf. II, 
Abb.4). Die Gemini lassen sich auf diesem Stadium gut zählen, es 
sind 12—14. 

Die Kernmembran verschwindet und die Gemini legen sich in eine 
Ebene, die auf der Längsachse der länglich-ovalen Zelle ungefähr senk- 
recht steht. Die Spindel, die zuerst nach den beiden Polen zu breit 
ausläuft, wird erst später zugespitzt. Leider konnten keine Äquatorial- 
platten in Polansicht erhalten werden, welche allein ein sicheres Zählen 
der Chromosomen ermöglicht. In der Seitenansicht läßt sich dies nicht 
tun, da ja nie alle Chromosomen deutlich sichtbar sind. Die dizen- 
trische Wanderung der Chromosomen ließ sich gut verfolgen (Taf. II, 
Abb. 5). Eine Längsspaltung in Tochterchromosomen war noch nicht 
zu sehen. Erst in der Anaphase der Teilung wurde sie an den Chromo- 
somen sichtbar (Taf. II, Abb. 6). Es scheinen alle Chromosomen 
gleichzeitig zu den Polen zuwandern, vorauseilende oder zurückbleibende, 
wie bei Voyria, fanden sich nicht. Eine Zellteilung folgt der ersten Kern- 
teilung nicht unmittelbar nach. 

Weitere Stadien der Interkinese konnten nicht erhalten werden. Von 
der zweiten Teilung, der homöotypischen, waren auch nur Anaphasen 
erhältlich. Die beiden Kernspindeln liegen in dieser Teilung recht- 
winklig zueinander. Die noch während der Interkinese länglich-ovale 
Mutterzelle ist jetzt von rundlicher Gestalt. Die Chromosomen hatten 
sich schon zu Kappen zusammengeschlossen, konnten indessen noch 
gut gezählt werden. Es waren meist 9—11, während in der Diaki- 
nese bis 14 Gemini gezählt werden konnten (Taf. II, Abb.7). Die 
haploide Zahl der Chromosomen wird also zwischen 11 und 14 liegen. 

Planta Bd. 3. 43b 














664 E. Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


me m in vegetativen Organen zum Vergleich heranzuziehen, war 
nicht môglich. 


Erst: nachdem Ablsuf beider Kernteilungen erfolgt die Zellwand- 
bildung um die vier Kerne simultan. Die Enkelzellen bilden Tetraden 
(Taf. II, Abb.8). Sie runden sich bald etwas ab, bleiben aber wie bei 
Voyria und den anderen untersuchten Arten in festem Verbande mit- 
einander. Dasselbe gilt für die Pollenmutterzellen, deren Wände sich 
durch eine gallertige Schicht verdicken, die erst nach der völligen Aus- 
bildung der Tetraden aufgelöst wird. 

Die einkernigen Pollenkörner, die frei im Innern der Antheren liegen, 
wurden, wie bei Voyria, nie im Ruhestadium getroffen. Ihre Kerne 
bereiteten sich zur progamen Teilung vor. Der Nukleolus war ver- 
schwunden, und dieChromosomen, von denen einzelne eine Längsspaltung 
deutlich erkennen ließen, lagen an der Peripherie des Kernes (Taf. II, 
Abb.9). Ihre Zahl beträgt hier wieder 10—12. Der weitere Verlauf 
der progamen Teilung konnte nicht beobachtet werden, hingegen waren 
zweizellige Pollenkörner, bei denen die generative Zelle noch der Wand 
anliegt, sehr häufig. Der vegetative Kern liegt mitten in der Zelle. Er 
ist vollkommen rund und scheint in ein Ruhestadium getreten zu sein, 
denn sein Chromatin ist vollständig fein verteilt (Taf. II, Abb. 10). 
Das im einkernigen Pollenkorn noch dichte Plasma ist jetzt, wie bei 
Voyria, von vielen kleinen Vakuolen durchsetzt. Die generative Zelle 
liegt an der Peripherie des Pollenkornes, durch einen schmalen, uhr- 
glasférmigen Kontraktionsraum von der vegetativen Zelle abgegrenzt. 
Ihr Kern ist oval und mit einem kleinen Nukleolus versehen. Die um- 
gebende Plasmaschicht ist außerordentlich dünn. Der Verlauf ihres Ein- 
wanderns ins Innere des Pollenkornes konnte nicht verfolgt werden. 
Nach vollzogener Lagenänderung hat sie länglich-ovale Gestalt und 
färbt sich stets viel intensiver als der vegetative Kern. Besonders deut- 
lich tritt der Unterschied nach einer Färbung mit DELAFIELDschem 
Hämatoxylin zutage. Eine Differenzierung von Kern und Plasma der 
generativen Zelle war dagegen auf diesem Stadium nicht mehr möglich 
(Taf. II, Abb. 11). 

Wie bei Voyria, so erfolgt auch hier die Teilung des generativen Ker- 
nes in die beiden Spermakerne schon im Innern des Pollenkornes. Die 
dunklen undifferenzierbaren Spermakerne sind von rundlicher Gestalt 
und heben sich gut vom hellen, größeren vegetativen Kerne ab (Taf. II, 
Abb. 12). 

Die freien Pollenkörner sind von einer dicken Exine und einer dar- 
unterliegenden dünnen Intine umgeben. Nach Grice (1895, S. 62) sollen 
die Pollenkörner von Voyriella nur einen apikalen Keimporus besitzen, 
während ich immer deutlich drei Keimporen habe wahrnehmen können. 

Die Keimung der Pollenkörner erfolgt schon im Innern der Antheren, 
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wie dies auch schon für andere Saprophyten, z. B. für Burmannia 
(ScHocH 1920, S. 53) und Epirrhizanthes (Wirz 1910, S. 14) nachgewiesen 
worden ist. Der vegetative Kern befindet sich an der Spitze des Pollen- 
schlauches, etwas weiter zurück folgen die beiden Spermakerne (Taf. IT, 
Abb. 13). 

Bei den meisten zweizelligen Pollenkörnern konnte die Beobachtung 
gemacht werden, daß aus allen drei Keimporen Plasmavorstülpungen 
angelegt wurden. Der Inhalt der Pollenkörner erwies sich trotzdem als 
völlig ungeschrumpft. Der Inhalt dieser Ausstülpungen ist sehr hell 
und homogen, eine Körnung ähnlieh derjenigen des Protoplasmas 
ist nieht sichtbar. Sie färben sich gut mit Membranstoffen wie Safranin 
und Bismarckbraun. 

Zum Schluß sei noch etwas über Form und Ausbildung der Antheren- 





Abb. 9. Voyriella parviflora. Stadien aus der Entwicklung der Antheren. a Junges Pollenfach 

mit Pollenmutterzellen und ausgebildeten Wandschichten. Vergr. 480:1. b Pollenfach mit ein- 

kernigen Pollenkörnern und stark entwickeltem Tapetum. Vergr. 336:1. c Aufgesprungene Theke 
mit fibröser Schicht und Epidermis, im Innern zweizellige Pollenkörner. Vergr. 200: 1. 


wandschichten, speziell des Tapetums, gesagt. Im Gegensatz zu Voyria 
erreicht das letztere keine große Ausdehnung. Es bleibt stets einschich- 
tig und seine Zellen sind immer in tangentialer Richtung gestreckt. 
Wucherungen ins Innere des Pollenfaches, wie sie für Voyria typisch 
sind, finden sich hier nie. Die größte Ausdehnung hat das Tapetum zur 
Zeit der einkernigen Pollenkörner (Abb. 95). Jede Zelle enthält stets 
nur einen Kern und ist reich an vakuoligem Plasma. Wir haben also 
bei Voyriella wie bei den meisten Angiospermen eine einfache, gut ab- 
gegrenzte Tapetenschicht, die von dem Komplex der Pollenmutterzellen 
deutlich gesondert ist. 

Im Verlauf der Reifung der Pollenkörner verschwindet das Tapetum, 
ohne sich jedoch in ein Periplasmodium aufzulösen. Der Inhalt der 
Zellen wird nach und nach resorbiert, während die Zellwände bis nach 
völliger Entleerung erhalten bleiben. 

Die Umbildung der übrigen Wandschichten vollzieht sich ganz nor- 
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mal. Die dritte Schicht ist schon nach der Reduktionsteilung in den 
Pollenmutterzellen verschwunden, und die fibröse Schicht legt in späte- 
ren Stadien 3—4 Verdickungsleisten in tangentialer Richtung pro Zelle 
an. Die aufspringende Pollenfachwand besteht nur noch aus der fi- 
brösen Schicht und der Epidermis (Abb. 9c). 


c) Leiphaimos spec. 

Auf einem allerjüngsten Stadium erscheinen die Antheren dieser 
Art als kleine, länglich-ovale Gewebehöcker auf der Innenseite der Kron- 
röhre. Eine Differenzierung der Zellschichten war noch nicht erfolgt, 
nur die Zellen der Epidermis, sowie der subepidermalen Schicht hoben 
sich durch Größe und Plasmareichtum von den übrigen Schichten ab. 

Die Bildung des Archespors und der Wandschichten wird derart ein- 
geleitet, daß durch eine erste Teilung der subepidermalen Schicht, deren 
Zellen sich vorher stark in radialer Richtung gestreckt hatten, zwei 
Schichten entstehen, deren innere durch weitere Teilungen das Arche- 
spor bildet. Aus der äußeren entstehen durch nochmalige Teilung die 
fibröse und die transitorische Wandschicht. Anfangs unterscheiden sich 
die Zellen, aus denen die Wandschichten hervorgehen, noch nicht vom 
innern Archesporkomplex. Später strecken sie sich alle in tangentialer 
Richtung, ihr Kern nimmt länglich-ovale Gestalt an. Es treten noch 
weitere Teilungen in ihnen auf, so daß das Archespor außen von 3—5 
Zellschichten umschlossen ist. 

Die Entwicklung des Tapetums ließ sich bei Leiphaimos gut ver- 
folgen. Es konnte festgestellt werden, daß es sich erst spät als äußerste 
Schicht des Archesporkomplexes absondert. In Stadien, wie sie Abb. 10a 
zeigt, kann man die Zellen des Tapetums von den Pollenmutterzellen 
noch gar nicht unterscheiden, alle Zellen des Archespores sind in Größe 
und Plasmagehalt einander vollkommen gleich. Alle sind im Gegensatz 
zu den Zellen der Wandschicht isodiametrisch. Ihre Kerne erscheinen 
im optischen Schnitt vollkommen rund und die Verteilung des Chroma- 
tins läßt darauf schließen, daß sie in lebhafter Teilung begriffen sind. 

Wenn später die Differenzierung in Pollenmutterzellen und Tapeten- 
schicht erfolgt ist, läßt sich erkennen, daß das Tapetum ganz ähnlich 
wie bei Voyria differenziert ist. Seine Zellen sind in radialer Richtung 
gestreckt und an der dem Konnektiv zugekehrten Seite ragt wieder ein 
mehrschichtiger Komplex von Tapetenzellen weit ins Innere des Pollen- 
faches hinein (Abb. 106). Die ungewöhnliche Ausbildung der Tapeten- 
zellen fällt hier um so mehr auf, als die Pollenfächer von Leiphaimos 
im Verhältnis zum Durchmesser der Wandschichten viel enger sind als 
bei Voyria. Da die einzelnen Zellen bei beiden Pflanzen fast dieselbe 
Größe haben (vgl. Abb. 85 mit 105), so berühren sich in den Pollensäcken 
von Leiphaimos die gegenüberliegenden Tapetenzellen beinahe in der 
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Mitte des Pollenfaches (Abb. 106 und Taf. I, Abb. 12). An der engsten 
Stelle haben höchstens noch zwei Pollenmutterzellen zwischen den Ta- 
petenzellen Platz. An den Enden der Pollensäcke kommt es sogar vor, 
daß die Tapetenzellen von einer Wand bis zur gegenüberliegenden 
reichen und so das Pollenfach unvollständig gefächert wird. 

In allerjüngster Zeit hat Guérin (1924, 8. 1620—1622 und 1925, S. 852 
bis 854) die Ausbildung der Antheren verschiedener Gentianaceen unter- 
sucht und gefunden, daß innerhalb dieser Familie in bezug auf Form 
und Ausbildung des Tapetums drei Typen unterschieden werden können. 
Bei einem ersten Typus, dem z. B. alle Arten der Gattung Gentiana 
angehören, kann von einem eigentlichen Tapetum nicht wohl gesprochen 








a . b 
Abb. 10. Leiphaimos spec. Stadien aus der Entwicklung der Antheren. a Querschnitt durch ein 
junges Pollenfach mit Archesporkomplex und Anth dschicht b Pollenfach mit Pollen- 





tetraden und stark entwickeltem Tapetum. Vergr. 280: 1. 


werden. Das Archespor besteht hier nämlich aus einem sterilen Nähr- 
gewebe, in dem mehr oder weniger zahlreiche Pollenmutterzellen, zu 
verschiedenen kleinen Gruppen vereinigt, eingebettet liegen. 

Das Tapetum von Voyria und Leiphaimos zeigt offenbar einige An- 
klange an diesen Typus. So stark ausgebildet wie bei Gentiana oder 
Swertia ist bei ihnen das sterile Gewebe nie. Es ist stets als periphere 
Schicht um den Komplex der Pollenmutterzellen zu erkennen und ragt 
nur in einen Längsstreifen weit ins Innere des Pollenfaches hinein. 
Durch diese Wucherung der Tapetenzellen bekommt der Komplex der 
Pollenmutterzellen im Querschnitt eine halbmondférmige Gestalt, die 
in den engen Pollenfächern von Leiphaimos viel stärker zum Ausdruck 
kommt, als in denen von Voyria. 
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Bei dem zweiten und dritten Typus Guéris ist ein zentraler zu- 
sammenhängender Komplex von Pollenmutterzellen von einem ein- 
schichtigen, peripher liegenden Tapetum umschlossen. Während er 
beim zweiten Typus, zu dem Erythraea und Chlora zu stellen sind, 
von halbmondförmiger Gestalt ist, zeigt er beim dritten, dem die Menyan- 
thoideen angehören, regelmäßige rundliche Gestalt. 

Der Vorgang der Reduktions- und Tetradenteilung konnten in dem 
zur Verfügung stehenden Material von Leiphaimos nicht gefunden wer- 
den. Die frühen Stadien zeigten alle das Archespor vor der Differen- 
zierung in Pollenmutter- und Tapetenzellen und die nächst älteren fer- 
tige Pollentetraden und ein entwickeltes Tapetum. Auch für Leiphaimos 
läßt sich wieder erkennen, daß die Tetraden noch in festem Verbande 
liegen und die Wände der einzelnen Pollenmutterzellen stark verdickt 
sind (Taf. I, Abb. 9). Die einzelne Tetrade ist viel größer als die- 
jenige von Voyria. Da sowohl die Reduktionsteilung wie auch die pro- 
game Teilung in den Pollenkörnern nicht zur Beobachtung kamen, können 
auch keine Angaben über die Zahl der Chromosomen gemacht werden. 

Die einkernigen Pollenkörner sind von fast kugliger Gestalt. Ihr 
Kern liegt mitten in der Zelle und befindet sich häufig in Vorbereitung 
zur progamen Teilung (Taf. I, Abb. 10). Diese selbst konnte nicht be- 
obachtet werden. Die zweizelligen Pollenkörner, bei denen die generative 
Zelle noch an der Wandung liegt, weisen keine Besonderheiten auf 
(Taf. I, Abb. 11). Das Plasma der vegetativen Zelle ist reich an Va- 
kuolen und stark mit Stärke angefüllt. Das Einwandern der generativen 
Zelle ins Innere des Pollenkornes konnte nicht verfolgt werden. Im 
Inneren hebt sie sich als länglich-ovaler, dunkler Körper leicht vom 
rundlichen, helleren Kerne der vegetativen Zelle ab. Ob die Teilung des 
generativen Kernes in die beiden Spermakerne schon im Innern des 
Pollenkornes erfolgt, wie bei den anderen Arten, konnte leider wieder 
nicht ermittelt werden. Die Keimung der Pollenkörner erfolgt, wie bei 
Voyriella, meistschon im Innern der Antheren. Auch auf diesem Stadium 
konnten keine einwandfreien Beweise für die Zwei- oder Dreikernigkeit 
des Pollenkorninhaltes gefunden werden. 

Die ausgebildeten Pollenkörner sind mit einer festen Membran um- 
geben, die aus einer dicken, glatten Exine und einer dünnen Intine be- 
steht. Sie besitzen zwei Keimporen, die sich an den Polen der längeren 
Achse der schwach ovalen Körner befinden (Taf. I, Abb. 10). Nach 
der Beschreibung von Gite (1895, S. 62) sollte Leiphaimos einen api- 
kalen Keimporus besitzen, doch konnten mit Sicherheit stets deren zwei 
festgestellt werden. Bei Leiphaimos scheinen sich nie alle Pollenkörner 
fertig zu entwickeln. Man kann öfters zwischen den normalen noch 
kleinere, degenerierte Pollenkörner oder sogar ganze degenerierte Te- 
traden finden. 
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Während der Ausbildung der Pollenkôrner verschwindet das Tape- 
tum vollständig, wie bei den anderen beschriebenen Arten ohne Bildung 
eines Periplasmodiums. Die Zellwände bleiben bis zuletzt erhalten. An 
reifen Antheren besteht die Wandung nur noch aus der Epidermis und 
der fibrésen Schicht, die zusammen ebenso breit sind wie das Pollen- 
fach. Die Zellen dieser letzteren haben sich stark in radialer Richtung 
gestreckt und jene Verdickungsleisten angelegt, die von einer tangen- 
tialen Wand zur anderen laufen. 


d) Cotylanthera tenuis. 

Fiepor (1897, 8. 231—33) hat den Bau des Androezeums untersucht, 
dagegen seine Entwicklung und diejenige des Pollens nicht verfolgt. 
Griinde dafiir, diese besonders eingehend zu behandeln, liefert vor allem 
der Umstand, daß sich die Eizelle von Cotylanthera offenbar ohne vor- 
herige Befruchtung zum Embryo weiter entwickelt. Die Vermutung 
liegt nahe, daß die apogame Cotylanthera auch keinen normalen, be- 
fruchtungsfähigen Pollen ausbilde. Auf den Narben konnten wenigstens 
nie normal entwickelte Pollenkörner angetroffen werden, alle scheinen 
schon vorher zugrunde gegangen zu sein. So war also genauer zu unter- 
suchen, wie die Pollenbildung vor sich geht, wo im Verlaufe der Ent- 
wicklung ein Stillstand oder Störungen auftreten. 

Die allerersten Entwicklungsstadien der Antheren konnten auch für 
Cotylanthera nicht aufgefunden werden. Die jüngsten Knöspchen des 
Materials zeigten schon Antheren mit fertig ausgebildeten Wand- 
schichten und Pollenmutterzellen in den ersten Stadien der Reduktions- 
teilung. Auch hier lieB sich also die Reihenfolge der Entstehung der einzel- 
nen Wandschichten nicht einwandfrei feststellen. Doch interessieren 
uns hier am meisten Entstehung und Ausbildung des Tapetums, von 
dem wir sahen, daß es bei Voyria und Leiphaimos mächtig entwickelt 
ist. Auf den jüngsten Stadien heben sich die Zellen des Tapetums von 
Cotylanthera schon stark von den übrigen Wandschichten ab, lassen 
sich aber nur schwer von den Pollenmutterzellen unterscheiden. Es 
scheint, als ob sie deren äußerste Schicht wären. Sie sind alle etwas in 
tangentialer Richtung gestreckt, aber nie so stark wie die übrigen Wand- 
schichten (Abb. lla). Auch bilden ihre radialen Wände nie die innere 
Fortsetzung derjenigen der zwei mittleren Wandschichten, wie es z. B. 
bei Voyriella der Fall ist. 

Die Zellen des Tapetums erreichen, wie bei Voyriella, nie die große 
Ausdehnung, die ihnen bei Voyria und Leiphaimos eigen ist. Sie bleiben 
in tangentialer Richtung gestreckt und das Tapetum ist allseits ein- 
schichtig. 

Nach Abschluß der Pollenkornentwicklung verschwinden auch hier 
die Zellen des Tapetums ohne Bildung eines Periplasmodiums. Die 
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übrigen Wandschichten bleiben bis zur Offnung der Pollensäcke unver- 
andert erhalten. Da diese nicht auf die gewohnte Weise vor sich geht, 
sondern durch einen apikalen Porus, so unterbleibt auch die Ausbildung 
einer fibrôsen Schicht. Als einzige Veränderung ist eine starke Ver- 
dickung der Außenwände der Epidermis festzustellen (Abb. 115). 

Die Zahl der Pollenmutterzéllen eines Pollenfaches ist groß. Sie sind 
alle dicht mit Plasma und großen Kernen erfüllt. Schon die jüngsten 
Stadien zeigten die ersten Vorbereitungen zur Reduktionsteilung. An 
der Peripherie des Kernraumes waren zahlreiche kleine Chromatinkörper 
sichtbar, der Kernraum selber von einem feinen Fadennetz durchspannt, 
der große Nukleolus inmitten der Zelle liegend (Taf. III, Abb. 1). Als 
nächstes Stadium folgt eine typische Synapsis (Taf. III, Abb. 2). Der 
Nukleolus, der stets in Einzahl auftritt, liegt hier meistens außerhalb 
des Knäuels im Kernraum. In einem folgenden spiremähnlichen 
Stadium ist wieder der ganze Kernraum von einem dichten Fadennetz 





a b 
Abb. 11. Cotylanthera tenuis. Anth du: a Wandung einer jungen Anthere mit klein- 
zelligem Tapetum und Pollenmutterzellen. 6 Wandung einer entwickelten Anthere, eine fibröse 
Schicht ist nicht ausgebildet. Vergr. 378:1. 





durchzogen, auf dem eine Menge kleiner Chromatinkörper liegen (Taf. III, 
Abb.3). Ihre Zahl erscheint bedeutend größer, annähernd doppelt so 
groß als in den präsynaptischen Stadien. Die einzelnen Klümpchen 
nehmen an Größe zu und sind in der Diakinese als kurze, rundliche 
Chrumosomen zu erkennen (Taf. III, Abb. 4). Ihre Zahl beträgt 32—36. 
Die meisten sind zu Paaren angeordnet. Diese bestehen aber sehr wahr- 
scheinlich nicht aus ganzen Chromosomen eines Paares, sondern aus 
Chromosomen-Längshälften. Die Längsspaltung hat hier schon in den 
Prophasen der heterotypischen Teilung stattgefunden. Eine Gruppie- 
rung der längsgeteilten Chromosomen zu Vierergruppen konnte aber 
nur selten deutlich beobachtet werden. 

Äquatorialplatten der heterotypischen Teilung wurden öfters an- 
getroffen, doch war es nicht möglich, ihre Chromosomenzahl aus Seiten- 
ansichten zu erschließen (Taf. III, Abb.5). Auch das Studium von Platten 
in Polansicht hatte leider kein besseres Ergebnis, da gerade in der einen 
Blüte mit solchen Bildern alle Pollenmutterzellen etwas geschrumpft 
und die Chromosomen nicht gut erhalten waren. 
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In der Anaphase der ersten Teilung liegen die meisten Chromosomen 
an den beiden Polen der achromatischen Figur zu einem Haufen ver- 
einigt. Ihre Zahl ist auch hier nicht einwandfrei festzustellen, da das 
Auseinanderweichen der Tochterchromosomen teilweise schon vollzogen 
ist. In späteren Anaphasen liegen wieder 32—36 Chromosomen an den 
beiden Polen. Außerhalb der polaren Anhäufungen trifft man fast in 
jeder Zelle einige wenige, größere und dunkler erscheinende Chromosomen 
(Taf. III, Abb.6). Es ließ sich nicht verfolgen, ob sich diese später noch 
mit den übrigen vereinigen, oder ob sie dauernd ausgestoßen bleiben. 

Leider fehlten alle Stadien der, homöotypischen Teilung, in deren 
Anaphasen sich die Zahl der haploiden Chromosomen einwandfrei hätte 
feststellen lassen. Ich mußte daher zur Feststellung der haploiden Zahl 
die Pollenkörner und die progame Teilung im Pollenkorn herbeiziehen. 
Hier ergab sich nun deutlich, daß im Verlauf der Tetradenteilung eine 
wirklich numerische Reduktion der Chromosomen eingetreten ist. In 
Pollenkernen, die eben aus der letzten Teilung hervorgegangen waren, 
konnten immer nur 16—18 Chromosomen gezählt werden, so daß diese 
Anzahl der haploiden Zahl entsprechen würde. Die diploide Zahl wäre 
demnach 32—36, welche Zahl ja in verschiedenen Stadien der Reduk- 
tionsteilung auch gefunden worden ist. 

Die Reduktionsteilung vollzieht sich in den Pollenmutterzellen von 
Cotylanthera offenbar noch ganz normal, die typischen Stadien der Sy- 
napsis und der Diakinese treten ohne sichtbare Abweichungen vom 
Typus auf. 

Erst nach vollendeter Tetradenteilung folgt wie bei Voyriella die 
simultane Wandbildung zwischen den vier Enkelzellen nach (Taf. III, 
Abb.7). Wie bei den anderen untersuchten Arten bleiben die Pollen- 
mutterzellen bis zum Stadium der Tetraden in festem Zellverbande und 
ihre Wände verdicken sich durch die charakteristische Kalloseschicht. 

Die ausgebildeten Pollenkörner sind sehr klein. Sie sind zunächst voll- 
kommen kugelig (Taf. III, Abb. 8—11). Später nehmen sie mehr drei- 
eckige Gestalt an (Taf. III, Abb. 13). In jeder Ecke bildet sich eine Aus- 
trittsstelle für einen Pollenschlauch aus. Die Form der reifen Pollen- 
körner ist schon von Fiepor (1897, 8.232, und Taf. XVIII, Abb. 11) richtig 
erkannt worden, er glaubte aber, daß neben Einzelkörnern auch noch 
kompakte Pollentetraden vorkommen. In allen meinen Präparaten 
lagen die entwickelten Pollenkörner stets einzeln, bei den von Ficpor 
beobachteten Tetradenpollen handelte es sich offenbar um junge, noch 
nicht isolierte Pollenkörner. 

In den isolierten Pollenkörnern vollzieht sich bald die progame Tei- 
lung. Innerhalb der Kernwand formieren sich die Chromosomen sehr 
deutlich, ihre Zahl beträgt 16—18 (Taf. III, Abb. 8). Etwas später ver- 
schwindet die Kernmembran und die Chromosomen erscheinen längs- 
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geteilt. Sie orientieren sich in eine fast median durch die Mitte des 
Pollenkornes verlaufende Aquatorialplatte (Taf. III, Abb. 9). Die Kern- 
spindel erstreckt sich demgemäB auch durch das ganze Pollenkorn, und 
in der Anaphase wandern die Chromosomen bis an die beiden Pole des 
Pollenkornes (Taf. III, Abb. 10). Auch in diesem Teilungsschritt konn- 
ten gelegentlich einige Chromosomen wahrgenommen werden, die in der 
Aquatorialplatte zurückblieben und auch in späteren Stadien noch iso- 
liert im Zellplasma anzutreffen sind. Von den beiden entstehenden Zellen 
ist trotz der abweichenden Lage der Teilungsfigur die generative kleiner 
als die vegetative (Taf. III, Abb. 11). Erstere ist in den Präparaten 
durch einen deutlichen Kontraktionsraum von der vegetativen abge- 

grenzt. In beiden Kernen sind Nukleolen, sowie auch Chromatinkörner, 

die der Zahl der Chromosomen entsprechen, gut sichtbar. 

Der Vorgang des Einwanderns der generativen Zelle ins Innere der 
vegetativen konnte in einer größeren Anzahl von Pollenkörnern verfolgt 
werden. Sie nimmt im Verlauf der Wanderung die typische Spindelform 
an, die sonst bei keiner der anderen untersuchten Arten gefunden wer- 
den konnte (Taf. III, Abb. 12). Sie ist zuerst langgestreckt und reicht 
fast über die ganze Breite der vegetativen Zelle. Ihr Plasma ist deut- 
lich sichtbar, namentlich an den Polen der spindelförmigen Zelle. Auch 
nach der Einwanderung in die vegetative Zelle hebt sie sich noch leicht 
ab, ihr Kern ist stets dunkler als derjenige der vegetativen Zelle. Über- 
dies ist sie auch meist durch einen Kontraktionsraum vom Plasma der 
letzteren abgegrenzt (Taf. III, Abb. 13). Eine Teilung des generativen 
Kernes in die beiden Spermakerne scheint dagegen im Innern des Pollen- 
kornes nicht zu erfolgen. Auch die wenigen Körner, die im Innern der 
Antheren gekeimt hatten, enthielten mitsamt ihren Pollenschläuchen nur 
zwei Kerne. 

Im allgemeinen erfolgt aber bei Cotylanthera eine Keimung der Pollen- 
körner überhaupt nicht mehr. Sie beginnen alle schon vorher zu dege- 
nerieren, offenbar bald nachdem im zweizelligen Pollenkorn die Ein- 
wanderung der generativen Zelle ins Innere erfolgt ist. Das Plasma des 
ganzen Kornes wird heller, die Kerne werden undeutlich, und schließlich 
schrumpft der ganze Inhalt zusammen. Offene Antheren enthalten meist 
nur völlig degenerierten Pollen. In einzelnen Antheren scheinen wenige 
normale Körner enthalten zu sein, die aber wohl auch noch zugrunde 
gegangen wären. Auf keiner einzigen Narbe ist ein normales Pollenkorn 

worden. 

Die Entwicklung des Pollens geht also bei Cotylanthera zunächst 
ganz normal vor sich. Reduktionsteilungen wie progame Teilung voll- 
ziehen sich scheinbar ungestört. Erst nachdem die Entwicklung völlig 
zu Ende gekommen zu sein scheint, beginnt die Degeneration der Pollen- 
körner. Ganz ähnlich verläuft die Pollenbildung bei der apogamen Bur- 
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mannia coelestis (ScHocH 1920, S. 81—86), wo die Pollenkérner eben- 
falls erst nach der Gestalt- und Lagenveränderung der generativen Zelle 
absterben. Auch bei dieser apogamen Art kommen gelegentlich einzelne 
keimfähige Pollenkörner vor, so daß nach Scnocs doch nicht alle Mög- 
lichkeiten für eine gelegentliche Befruchtung ausgeschlossen sind. 


IV. Bau und Entwicklung der Samenanlagen. 
a) Voyria coerulea. 

Bau und Entwicklung der Samenanlagen von Voyria sind von 
SvepeLıus (1902, S.15, und Abb. H) kurz dargestellt worden. Trotz- 
dem ihm nur ein sehr spärliches Material zur Verfügung stand, ist es ihm 
dennoch gelungen, die wichtigsten Daten aus der Entwicklungsgeschichte 
der Samenanlagen festzustellen. So hat er als erster nachgewiesen, daß 
Voyria anatrope Samenanlagen besitzt, die in Bau und Entwicklung 
durchaus denen der autotrophen Gentianaceen entsprechen. 

Auch mein Untersuchungsmaterial von Voyria war nicht sehr reich- 
haltig, namentlich waren jüngere Blütenknospen sehr spärlich, so daß 
nicht sämtliche Entwicklungsstadien der Samenanlagen erhalten werden 
konnten. 

Schnitte durch die jüngste Blütenknospe zeigten das Gynäzeum noch 
fast völlig undifferenziert. Im Gebiete des Fruchtknotens weichen die 
beiden Fruchtblätter in der Mitte etwas auseinander und bilden so einen 
kleinen Hohlraum. In der Folge stülpen sich die Ränder der Frucht- 
blätter ins Innere vor und bilden die Anlagen der Plazenten. Ihre weitere 
Ausbildung geht rasch vor sich, so daß die fertigen Plazentawülste bald 
die ganze stark vergrößerte Fruchtknotenhöhle ausfüllen und sich in 
deren Mitte berühren (Abb. 12a). Jeder Plazentarwulst ist vorn köpf- 
chenartig verdickt und verjüngt sich basalwärts in einen schmäleren 
Stiel (Abb. 125). 

Gite (1895, S. 102, und Abb. 46 Q) beschreibt die Plazenten von 
Voyria als zwei in der Mitte tief eingeschnittene, breitgegabelte Gewebe- 
körper. Jeder Plazentarwulst entwickelt sich aber für sich aus dem 
Rande des Fruchtblattes. Die beiden Stiele der gleichseitigen Plazentar- 
wülste verlaufen auch noch später fast parallel zueinander und sind an 
ihrer Basis stets durch ein bald kleineres, bald größeres Stück der Frucht- 
knotenwand getrennt, in dem das Leitgewebe für die Pollenschläuche 
verläuft (Abb. 126). 

Epidermis und subepidermale Schicht der Plazenten heben sich 
durch Größe und Inhaltsbeschaffenheit ihrer Zellen deutlich von den 
übrigen Schichten ab. An der Bildung der Samenanlagen beteiligen sich 
nur diese zwei Schichten. Sie erfolgt derart, daß sich in einem ersten 
Stadium die großen Zellen der subepidermalen Schicht gegen die Epi- 
dermis vorwölben und die Epidermis gleichzeitig eine leichte Wellung 
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der Oberfläche erfährt (Abb. 13a). Die Hervorwölbungen werden immer 
stärker, es bilden sich schließlich kleine Höcker, in denen die ursprüng- 
liche subepidermale Zelle von einer Schicht von Epidermiszellen um- 
geben wird. Durch Teilung der inneren, sowie durch antikline Teilungen 
der Epidermiszellen vergrößert sich die Samenanlage und streckt sich 
in die Lange. Eine mediane Reihe von 2—4 Zellen, hervorgegangen aus 
einer Zelle der subepidermalen Schicht der Plazenta, wird von einem ein- 
schichtigen Mantel von Epidermiszellen umschlossen (Abb. 135). Nach 
Srorr (1921, S.10) soll diese Reihe medianer Zellen in den Samenan- 
lagen aller autotrophen Gentianaceen anzutreffen sein. Es ist mir ge- 
lungen, sie bei allen vier untersuchten saprophytischen Arten deutlich 
nachzuweisen. Bis zu diesem Stadium der Ausbildung verläuft die Ent- 
wicklung bei allen vier Arten genau gleich, erst später treten Unter- 
schiede auf. 





a 
Abb.12. Voyria coerulea. Querschnitte durch junge Fruchtknoten. a Junger Fruchtknoten mit 
den Plazentawülsten vor der Ausbildung der Samenanlagen. b Älterer Fruchtknoten mit jungen 
Samenanlagen an den Plazenten. De Lente Ce teh. punkten. Vergr. 36:1. 

Auf Schnitten durch junge Fruchtknoten von Voyria coerulea wer- 
den je nach der Hôhenlage im Fruchtknoten 10—24 Samenanlagen auf 
einem Querschnitt angetroffen. Zu oberst sind es nur wenige und nach 
unten nimmt ihre Zahl immer mehr zu. Die jungen Samenanlagen stehen 
nicht dicht nebeneinander und berühren oder bedrängen einander wäh- 
rend des weiteren Wachstums nicht. So findet jede Anlage auch ge- 
nügend Platz um die anatrope Krümmung ihres Scheitels leicht vor- 
nehmen zu können. 

Im Verlaufe der Entwicklung werden die jungen Samenanlagen brei- 
ter, ihre epidermale Schicht durch perikline Teilungen zweischichtig, 
ebenso teilen sich die Zellen der einen medianen Reihe. Ihre vorderste 
Zelle hebt sich bald durch Größe und Plasmareichtum von allen übrigen 
Zellen der Anlage ab. Esistdie Archesporzelle, die ohne weitere Teilungen 
direkt zur Embryosackmutterzelle wird. Bald liegt sie median, bald etwas 
nach der Seite verschoben, nach der sich die Krümmung der Samenanlage 
vollzieht (Abb. 13c). Nach Stour (1921, S. 10, und Abb. 7—11) liegt 








CES 
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die Archesporzelle immer direkt unter der Epidermis des Nucellus. 
Die Gentianaceen gehören nach seinen Untersuchungen dem tenuinu- 
cellaten Typus der Samenanlagen an. 

Wenn in etwas spätern Stadien die Archesporzelle von mehr als einer 
Zellenlage überdeckt wird, ist dies auf perikline Teilungen in der Epider- 
miszellenlage zurückzuführen. Von der künftigen Krümmung der Samen- 
anlagen sind auf diesem Stadium erst die ersten Andeutungen vorhanden 
(Abb. 13d). Leider ließ sich die nachfolgende Entstehung und Hervor- 
wölbung des Integumentes nicht im Einzelnen verfolgen. 

Das nächstfolgende Entwicklungsstadium meiner Präparate zeigt 
ein wohl entwickeltes Integument mit starker Krümmung der Samen- 
anlage (Abb. 15a) und um den Embryosack ein einschichtiges Nucellus- 





Abb.13. Voyria coerulea. Stadien aus der Entwicklung der Samenanlagen. a Erste Anlage des 

Ovulums, eine Zelle der subepidermalen Schicht wölbt sich gegen die Kpidermis vor. b Junge 

Samenanlage, aus medianer Zellreihe und einschichtiger Epidermis bestehend. c Samenanlage 

mit Embryosackmutterzelle. Epidermis und mediane Zellreihe teilweise schon zweischichtig. d Be- 
ginnende Krümmung der jungen Samenanlage. Vergr. 480:1. 

gewebe. Besonders deutlich sind direkt über dem Embryosack zwei 

keilförmige Zellen am Grunde der Mikropyle. 

Die Drehung des Scheitels der Samenanlage erfolgt um volle 180°. 
Der Funikulus und die Längsachse des Körpers der Samenanlage ver- 
laufen parallel. 

Während der Umbiegung der Samenanlage vollzieht sich auch die 
Tetradenteilung in der Embryosackmutterzelle. Von den vier entstehenden 
Enkelzellen wird die unterste, also die von der Mikropyle entfernteste, 
zum Embryosack. Die übrigen degenerieren und liegen dem Embryo- 
sackscheitel noch eine Zeitlang als stark färbbare Kappen auf (Abb. 14a). 

In der einkernigen Embryosackzelle liegt der Kern median, umgeben 
von vakuoligem Plasma. Die Spindel der ersten Kernteilung liegt un- 
gefähr in der Längsrichtung des Embryosackes. Die beiden Tochterkerne 


Planta Bd. 3. 44 
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weichen gegen die Pole auseinander. Eine große zentrale Vakuole nimmt 
bald die Mitte der Zelle ein, daneben findet sich öfters noch eine kleinere 
Vakuole am chalazalen Ende (Abb. 145). SroLr hat diese beiden Vakuolen, 
namentlich auch die kleinere am chalazalen Ende bei einer Reihe von 
Gentiana-Arten feststellen können (1921, S. 13, und Abb. 29). Im vier- 
kernigen Embryosacke liegen die Kerne der beiden Paare bald nebenein- 
ander, bald übereinander (Abb. 14c). Die Richtung der beiden Spindeln 
des zweiten Teilungsschrittes kann in der Längs- wie in der Querrichtung 
des Embryosackes liegen. Die zentrale und öfters auch die chalazale Va- 
kuole sind noch erhalten. Kurz nach dem dritten Teilungsschritte findet 
im achtkernigen Embryosack die Differenzierung der verschiedenen 
Zellen statt. 

Die beiden Synergiden haben die Gestalt, die nach Stour (1921, S. 17, 
und Abb. 53) für die meisten Gentianaceen typisch ist. Sie sind gestreckt 





a b c 
Abb. 14. Voyria coerulea. Stadien aus der Eutwicklung des Embryosackes. a Einkerniger Em- 
bryosack, dessen Scheitel die Reste der degenerierten Schwesterzellen als Kappen aufsitzen. 
b Zweikerniger Embryosack mit großer zentraler und kleinerer Vakuole am chalazalen Ende. c Vier- 
kerniger Embryosack mit zentralem Saftraum. Vergr. 420: 1. 


und nach der Mikropyle hin zugespitzt (Taf. IV, Abb. 1). Am Scheitel 
jeder Synergide findet sich eine Vakuole, darüber, in Plasma gebettet, 
liegt der Kern. Ein Fadenapparat im zugespitzten Teile der Synergiden 
war nicht wahrzunehmen, wie auch STOLT bei keiner Gentiana-Art einen 
solchen hat feststellen können. 

Die Eizelle liegt unterhalb derSynergiden, an der Basis ihrer Vakuolen, 
Sie enthält nur wenig Plasma und eine nach der Mikropyle zu sich er- 
.‘sockende Vakuole. 

Die beiden Polkerne sind vor ihrer Verschmelzung von ungefähr 
gleicher Größe. Sie vereinigen sich sehr früh miteinander. Der untere 
Polkern wandert im Plasmabelag vom antipodialen Ende des Embryo- 
sackes gegen das mikropylare Ende, wo die Verschmelzung mit dem oberen 
Polkern etwas unterhalb des Eiapparates erfolgt. Nach der Verschmel- 
zung behält der sekundäre Embryosackkern immer die gleiche Lage direkt 
unterhalb des Eiapparates bei, wie sie auch für die meisten übrigen 
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Gentianaceen beschrieben worden ist. Er weist noch längere Zeit zwei 
Nukleolen auf und unterscheidet sich durch seine GréBe vom oberen 
Polkern, der vorher die gleiche Lage im Embryosacke inne hatte. 

Antipoden sind im Embryosacke von Voyria coerulea stets drei vor- 
handen. Eine sekundäre Vermehrung ihrer Zahl, wie sie fiir viele Gen- 
tianaceen typisch ist, unterbleibt bei Voyria (Abb. 155). 

Im Verlaufe seiner Entwicklung nimmt der Embryosack bedeutend 
an Größe zu. Dabei verdrängt er die seitlich anliegenden Zellschichten 
(Abb. 14a—c), so daß er schließlich nur noch vom Integumente um- 





Abb.15. Voyria er. FE Stadien aus der Entwicklung des er a Zweikerniger Embryo- 
sack mit Nucelluslage, Integument und Mikropyle. b Ausgebildeter Embryosack mit Eiapparat, Poi- 
kernen und Antipoden, die beiden Polkerne noch vor ihrer Verschmelzung. Vergr. 378: 1. 
schlossen wird. Auch bei allen autotrophen Gentianaceen scheint die 
den Embryosack überdeckende Nucellusschicht während der Ausbildung 
des Embryosackes verdrängt zu werden. So gibt auch STOLT in seiner 
Abb. 41 einen achtkernigen Embryosack wieder, der nur noch vom 

Integumente umschlossen wird. 

Die Plazenten, Fruchtknotenwandungen und Integumente der 
Samenanlagen junger Fruchtknoten sind stark mit Stärke erfüllt. Der 
Embryosack selber führt vor der Befruchtung noch keine Stärke. Die 
vielen, stark lichtbrechenden Körner, namentlich in den Integumenten, 
stören das mikroskopische Bild stark, so daß versucht wurde, die Stärke 
mittelst Speichel herauszulösen. Durch die notwendige Vorquellung der 
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Starke mit Kalilauge wurden aber die Gewebe sehr oft gesprengt, so 
daB mit der Entfernung der Starke nichts gewonnen war. 


b) Voyriella parviflora. 

Im Fruchtknoten eines allerjängsten Knéspchens hatte die Bildung 
der Samenanlagen noch nicht begonnen, während sich in den Pollen- 
mutterzellen der Antheren bereits die Reduktionsteilung vollzog. Die 
Epidermis, sowie die subepidermale Schicht der Plazenta heben sich 
indessen schon durch die Größe der Kerne und den Plasmagehalt der 
Zellen von den übrigen Schichten ab. Die Zellen der Epidermis sind 
alle in radialer Richtung gestreckt und ihre Kerne in lebhafter Teilung 
begriffen. Die Zellen selbst teilen sich noch ausschließlich in antiklinaler 
Richtung und führen daher nur zu einer Vermehrung der Zahl der Epi- 





a 
Abb.16. Voyriella parviflora. Stadien aus der Entwicklung der Samenanlagen. a Erste Anlage 
des Ovulums. Eine Zelle der subepidermalen Schicht hat sich gegen die Epidermis hervorgewölbt. 
b Ovulum mit Embryosackmutterzelle und Epidermis, eine Zelle am Scheitel bleibt 


ungeteilt. c Etwas älteres Stadium, erste Andeutungen der Integumentbildung. Vergr. 540: 1. 


dermiszellen. Die Zellen der subepidermalen Schicht sind in der Regel 
größer als diejenigen der Epidermis und mehr von isodiametrischer 
Gestalt. Der Teilungsprozeß in der Epidermis ist viel intensiver als 
in der subepidermalen Schicht, so daß zu Beginn der Bildung der 
Samenanlagen auf eine subepidermale Zelle meist 2—3 Epidermiszellen 
kommen. 

Die Anlage des jungen Ovulums vollzieht sich gleich wie bei Voyria. 
Es geht wieder aus Epidermis und subepidermaler Schicht der Plazenta 
hervor. Durch die Hervorwölbung einer Zelle der subepidermalen 
Schicht und entsprechendes Wachstum der deckenden Epidermiszellen 
entsteht ein kleiner Wulst (Abb. 16a), der bald zu einem länglichen 
Zapfen heranwächst. Er besteht später, wie bei Voyria, aus einer me- 
dianen Reihe von 3—4 Zellen, die durch Teilung der einen subepider- 
malen Zelle entstanden ist und von der einschichtigen Epidermis um- 
schlossen wird. 
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Von den Zellen der medianen Reihe, die anfangs gleicher Größe sind, 
vergrößert sich die oberste stark. Sie streckt sich in der Längsrichtung 
und unterscheidet sich bald auch durch Plasmagehalt und größeren 
Kern von den übrigen Zellen der Samenanlage. Sie wird zur Embryo- 
sackmutterzelle (Abb. 166). 

Im nachfolgenden Stadium zeigen die Samenanlagen von Voyriella 
die ersten Anzeichen einer von Voyria abweichenden Weiterbildung. 

Die epidermalen Zellen der Samenanlage beginnen sich in periklinaler 
Richtung zu teilen. Eine einzige Zelle, über dem Scheitel der Embryo- 
sackmutterzelle bleibt ungeteilt (Abb. 165 und c). Die meisten Zellen 
der entstandenen inneren Zellage erfahren noch eine weitere Teilung in 
gleicher Richtung, so daB die Samenanlage seitlich der Embryosack- 





a b 
Abb.17. Voyriella parviflora. Stadien der Tetradenteilung der Embryosackmutterzelle und Bil- 
dung des Integumentes. a Embryosackmutterzelle mit Kern im Stadium der Geminibildung. Das 
Integument wölbt sich über den Scheitel des Nucellus, der hier auf eine Zelle reduziert ist, empor. 





b Aus der ersten Teilung der Embry k hervorgegangene Tochterzellen. Integument- 

bildung etwas weiter fortgeschritten. Vergr. 540: 1. 
mutterzelle aus drei Zellschichten besteht (Abb. 16c). In der Folge 
strecken sich diese Zellen alle in der Längsrichtung und wölben sich als 
erste Andeutungen der Integumentbildung allmählich über den Scheitel 
der Samenanlage empor. Die Bildung des Integumentes setzt so hoch 
an der Samenanlage an, daß alle Zellen bis auf eine einzige, die direkt 
am Scheitel gelegen ist, sich daran beteiligen. Wie viele Zellen als eigent- 
liches Nucellusgewebe erhalten bleiben und nicht in der Integument- 
bildung aufgehen, konnte für Voyria nicht festgestellt werden. Hier 
bleibt sicher nur eine einzige Zelle ungeteilt und überdeckt die Embryo- 
sackmutterzelle (Abb. 17a und 5). 

Der Integumentwulst wölbt sich weit über den Scheitel der Embryo- 
sackmutterzelle empor und bildet eine anfangs noch enge Mikropyle. 
Die scheitelständige Nucelluszelle bleibt nur bis nach der Tetraden- 
teilung der Embryosackmutterzelle erhalten und verschwindet später 
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mit den drei Schwesterzellen des Embryosackes. Der Mikropylengang | 
reicht sodann bis zum Embryosack hinunter (Abb. 18a und b), der auch | 
seitlich nur noeh vom Integument umschlossen ist. 

Während die Samenanlagen von Voyria noch eine vollständige ana- 
trope Krümmung erfahren, unterbleibt diese bei Voyriella vollständig. 
Ihre Samenanlagen bleiben orthotrop. Unter den autotrophen Gentia- 
naceen sind außer bei Halenia elliptica Don. noch keine orthotropen 
Samenanlagen gefunden worden. Die orthotrop aussehenden Samen- 
anlagen von Leiphaimos und Cotylanthera haben sich als innerlich ana- 
trop erwiesen, so daß erst Voyriella 





a 
Abb.18. Voyriella parviflora. Samenanlagen mit Stadien der Embryosack- und Integument- 
bildung. a Einkerniger Embryosack mit den drei degenerierten Schwesterzellen, das Integument 
hat sich gegenüber Abb. 17 noch stärker hervorgewölbt. b Einkerniger Embryosack mit den 
Resten der Schwesterzellen am Grunde der Mikropyle; die Integumentbildung ist zu Ende ge- 
kommen. Vergr. 540: 1. 

Während sich das Integument in der oben beschriebenen Weise aus- 
bildet, findet in der Embryosackmutterzelle die Tetraden- und Reduk- 
tionsteilung statt. Zu Beginn der Integumentbildung befindet sich ihr 
Kern im Stadium der Synapsis (Abb. 165 und c). Das dicht zusammen- 
geballte Chromatin liegt meist an der oberen Kernwand, der Nukleolus 
außerhalb des Chromatins. In späteren Stadien sind die Gemini deutlich 
sichtbar (Abb. 17a). Die Chromosomen eines jeden Paares liegen oft 
kreuzweise übereinander. Der ersten Kernteilung folgt sofort eine Zell- 
teilung nach. In den Kernen der beiden Tochterzellen bleiben die schon 
längsgespaltenen Chromosomen bis zum nächsten Teilungsschritt er- 
halten. Wie im Verlaufe der Pollenbildung konnten wieder 9—12 Chro- 
mosomen bzw. Chromosomenpaare gezählt werden (Abb. 175). Das End- 
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stadium der Teilung, vier übereinanderliegende gleichartige Tetraden- 
zellen, wurde nicht gefunden, doch waren häufig etwas ältere Stadien 
mit dem im Wachstum bevorzugten Embryosacke und den drei degene- 
rierenden Schwesterzellen vorhanden. 

Von den vier Zellen der Tetrade wird auch bei Voyriella die unterste, 
der Chalaza nächste zum Embryosacke (Abb. 18a). Die drei Schwester- 
zellen des Embryosackes degenerieren bald. Auch die seitlich vom Em- 
bryosack gelegenen Zellen und die scheitelständige Nucelluszelle gehen 
zugrunde, ihre Reste sind indessen noch eine Zeitlang über dem Embryo- 
sacke am Grunde der Mikropyle sichtbar (Abb. 185). Durch ihre voll- 
ständige Auflösung entsteht am Scheitel des Embryosackes ein kleiner 
Hohlraum, der durch sein Wachstum aber bald ausgefüllt wird. 





Abb. 19. Voyriella parviflora. Stadien des Wachstums und der Ausbildung des Embryosackes. 

a Vierkerniger Embryosack, der in die Mikropyle hineinwächst. b Achtkerniger Embryosack, der 

durch die ganze Mikropyle bis zu deren äußerem Ende gewachsen ist. Die Kerne befinden sich 
nur im unteren dicken Teil des Embryosackes. Vergr. 540: 1. 


Im einkernigen Embryosacke liegt der Kern median, gegen beide 
Schmalseiten findet sich je eine Vakuole (Abb. 18a). Nach der ersten 
Kernteilung werden die Tochterkerne polständig, in der Mitte des Em- 
bryosackes bildet sich eine zentrale Vakuole. Im vierkernigen Sacke 
liegen zwei Kerne am unteren Ende neben- oder schräg übereinander. 
Am oberen zugespitzten Ende des Embryosackes liegen die beiden 
Kerne hintereinander (Abb. 19a). Die Mitte des Zellraumes wird von 
einer zentralen Vakuole erfüllt. 

Der Embryosack nimmt nun rasch an Größe zu. Er wächst vornehm- 
lich nach außen, in den weiten Mikropylarkanal hinein (Abb. 19a), bis 
sein oberes Ende schließlich die Spitze der Mikropyle erreicht hat 
(Abb. 195). Die Integumente selber haben sich während dieser Zeit nur 
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unmerklich vergrößert. Die ganze Samenanlage ist nur unmerklich 
größer als im Stadium des einkernigen Embryosackes (vgl. Abb. 186 mit 
19a und 6). Der ausgewachsene Embryosack hat von oben bis unten 
sehr ungleiche Breite. Er besteht aus einem oberen, schmäleren Teil, 
der die Mikropyle erfillt und einem unteren, breiteren Teil, der die Kerne 
enthält. Als Ganzes hat der Embryosack ungefähr die Gestalt einer 
Flasche mit dickem Bauch und diinnem Hals (Abb. 195). 

Nach dem dritten Kernteilungsschritt liegen im achtkernigen Embryo- 
sacke vier Kerne am unteren Ende, die vier oberen an der Stelle, wo der 
breitere Teil des Embryosackes in den schmäleren Hals iibergeht. Nach 
erfolgter Zellbildung wird dieser von den Synergiden eingenommen, die 
hier lang gestreckt sind. Ihre Kerne liegen am unteren Ende des Halses 
und als langer Plasmaschlauch reicht der übrige Teil der Zelle bis an die 
freie Oberfläche und bisweilen noch etwas zur Mikropylaréffnung heraus 
(Abb. 196 und Taf. IV, Abb. 7 und 8). Im Halsteil des Embryosackes 
sind die Synergiden von wechselnder Breite. Oft hat es selbst den An- 
schein, als ob sie etwas gewunden wiren. Ihr freier Scheitel ist etwas 
verbreitert. Ihre Kerne sind später nicht mehr deutlich sichtbar. Das 
Plasma der Synergiden ist über ihre ganze Länge gleichartig feinkörnig, 
ein Fadenapparat ist nicht vorhanden. Auch eine basale Vakuole, wie 
sie den meisten Synergiden zukommt, fehlt hier. Synergiden mit un- 
gefähr ähnlicher Gestalt sind z. B. bei Crocus vernus und Gladiolus 
cummunis L. nachgewiesen worden. Sie ragen ebenfalls (vgl. Stras- 
BURGER 1878, S. 39, und Taf. V, Abb. 13—16 und 23——24 und HABER- 
MANN 1906, S. 300—317, und Taf. XIII, Abb. 6 und 10-14) in den 
Mikropylenkanal hinein, besitzen aber alle eine basale Vakuole und 
einen deutlichen Fadenapparat. 

Die Eizelle liegt etwas unterhalb der Synergiden im erweiterten Teile 
des Embryosackes. Ihr Kern unterscheidet sich anfangs in Größe und 
Gestalt nicht von den übrigen Kernen des Embryosackes (Abb. 195). 

Die Polkerne verschmelzen schon früh miteinander, etwa in der Mitte 
des Embryosackes (Abb. 195 und Taf. IV, Abb. 7). Ihr Verschmelzungs- 
produkt liegt später direkt unterhalb des Eikernes. 

Antipoden sind wie bei Voyria stets drei vorhanden. Sie nehmen das 
untere Ende des Embryosackes ein und bleiben bis etwa zur Befruchtung 
erhalten. 

Der entwickelte Embryosack enthält meist einen großen zentralen 
Saftraum. Merkwürdig ist, daß der Embryosack schon vor der Befruch- 
tung reichlich Stärke enthält. In großer Zahl liegen die kleinen Körner 
vornehmlich um den sekundären Embryosackkern herum (Taf. IV, 
Abb. 7). Im Integument führt nur die äußerste Zellschicht Stärke, die 
inneren Schichten sind davon völlig frei. 

Die orthotropen Samenanlagen von Voyriella besitzen einen auf- 
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fallend langen Funikulus. Besonders stark entwickelt ist er im untersten 
Teile des Fruchtknotens, wo die Samenanlagen an langen Stielen fast 
senkrecht nach unten hängen. Im mittleren Teile des Fruchtknotens, 
wo sie horizontal liegen, reichen sie oft bis zur gegenüberliegenden Pla- 
zenta. Es ist oft nicht leicht für die vielen Samenanlagen, die fast wie 
die Zähne von Zahnrädern ineinander greifen, zu entscheiden, welcher 
Plazenta sie zugehören (Abb. 55). Sie berühren, ja drängen einander 
oft so stark, daß die aus dem Verbande herausgelöste einzelne Samen- 
anlage eine oft sehr unregelmäßige Form aufweist (Abb. 19a). 


c) Leiphaimos spec. 

Schon Jomow (1885, S. 442-446, und 1889, S. 519—521) hat die 
Entwicklung der Samenanlagen bei vier verschiedenen Leiphaimos-Arten 
eingehend beschrieben. Die wichtigsten Punkte und Eigentümlichkeiten 
in der Entwicklung hat er richtig erkannt. In einigen Punkten bin ich bei 
der Untersuchung der mir vorliegenden Leiphaimos-Art zu anderen Re- 
sultaten gekommen, so daß ich hier noch einmal die ganze Entwicklung 
beschreiben und besonders auf die gegenüber JoHow abweichenden Be- 
funde eingehen werde. 

Schon hinsichtlich der ersten Anlagen der Samenanlagen kann ich 
JoHOw nicht zustimmen. Er äußert sich darüber (1885, 8. 442) wie 
folgt: ,, Das gesamte Ovulum scheint aus einer einzigen Epidermiszelle 
der Plazenta und einer oder zwei darunterliegenden Zellen, die sich in- 
dessen nur an dem Aufbau des Trägers beteiligen dürften, hervorzugehen. 
Die Aufeinanderfolge der Zellwände in sehr jungem Zustande der Anlageist 
bis zu einem gewissen Grade konstant. Die Epidermiszelle wird zunächst 
durch eine uhrglasförmige Längswand in zwei Teile von ungleicher Größe 
zerlegt und die größere der beiden Tochterzellen sodann noch zweimal 
durch ähnlich gestellte Wände geteilt. Es folgen darauf weitere Zell- 
teilungen, bei denen eine bestimmte Regel in der Richtung der Wände 
nicht mehr ersichtlich ist, die Ovularanlage nimmt .... eiförmige Ge- 
stalt an und läßt kurz darauf in ihrem Innern eine durch Größe und In- 
haltsbeschaffenheit sich deutlich abhebende Zelle erkennen.“ 

Bei der von mir untersuchten Leiphaimos-Art vollzieht sich die Ent- 
wicklung der Samenanlage gleich wie bei Voyria und Voyriella. In ganz 
jungen Stadien heben sich an den Plazenten Epidermis und subepider- 
male Schicht durch Größe und Plasmagehalt ihrer Zellen leicht von den 
übrigen Schichten ab. Die zahlreichen Epidermiszellen sind lang und 
schmal, in radialer Richtung gestreckt. In der subepidermalen Zellenlage 
sind die Zellen meist etwas größer und breiter. Die Entwicklung wird 
nun derart eingeleitet, daß sich eine Zelle der subepidermalen Schicht 
gegen die Epidermis vorwölbt. Meine Präparate sprechen einwandfrei 
dafür, daß die Samenanlage immer aus Epidermis und subepidermaler 








684 E. Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


Zellenlage zugleich hervorgeht, und daB der wichtigste Teil der Samen- 
anlage, die Embryosackmutterzelle, subepidermalen Ursprunges ist, 
während aus den Zellen der Epidermis nur die Hiillschichten entstehen. 

Die Samenanlage wächst bald zu einem kleinen Hôcker heran, in 
dem die subepidermale Zelle von einer Schicht von Epidermiszellen um- 
geben ist (Abb. 20a). Erstere teilt sich nun auch, so daß die für alle Arten 
charakteristische , aus einer medianen Reihe von 3—4 
Zellen und einer einschichtigen Epidermis, entsteht (Abb. 206). Ein 
solches Entwicklungsstadium gibt auch Jomow in seiner Taf. XVIII, 
Abb. 46 wieder. Formen mit uhrglasförmigen Wänden, wie sie seine 
Abb. 45 darstellt, konnte ich dagegen nie auffinden. Sie erwecken meiner 





I . Stadien aus der Entwicklung der Samenanlagen. a Erste Anlage 
des Ovulums, eine Zelle der subepidermalen Schicht hat sich gegen die Epidermis vorgewölbt. 
bd Ovulum, aus einer medianen Reihe von drei Zellen bestehend, die von einer einschichtigen 
Epidermis umschlossen wird. c Durch perikline Teilungen ist die Epidermis zweischichtig ge- 
worden. d Die innere der beiden Schichten von c hat sich nochmals periklin geteilt, die vorderste 

Reihe ist zur Embryosackmutterzelle geworden. Vergr. 480: 1. 


Ansicht nach den Anschein, als ob es sich hier um nicht median getroffene 
Samenanlagen handle. 

In einem folgenden Stadium wird die Epidermis durch perikline 
Teilungen zweischichtig. Es teilen sich regelmäßig alle Zellen, so daß 
nicht wie bei Voyriella eine Zelle am Scheitel der Samenanlage ungeteilt 
bleibt (Abb. 20c). Durch weitere perikline Teilungen in den Zellen der 
inneren der beiden erst entstandenen Schichten wird die zentrale Zell- 
reihe schließlich von drei Zellschichten umschlossen. Die vorderste Zelle 
der medianen Reihe unterscheidet sich durch Größe und Plasmareichtum 
deutlich von allen übrigen Zellen der Reihe. Es ist die Archesporzelle, 
die ohne weitere Teilung sogleich zur Embryosackmuiterzelle wird 
(Abb. 20d). Sie liegt hier drei Zellschichten tief im Gewebe der Samen- 
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anlage drin, während sie bei den übrigen Gentianaceen direkt unter der 
Epidermis gelegen ist. Trotzdem ist sie wie bei den anderen untersuchten 
Arten die äußerste der Zellen der medianen Reihe, die ursprünglich 
direkt unter der Epidermis gelegen war. 

Weitere Teilungen oder Veränderungen erleiden die äußeren Schich- 
ten der Samenanlage bis zur Ausbildung der Samenschale nicht mehr. 
Eine Umbildung und ein Hervorwölben zur Bildung eines Integumentes, 
wie es bei Voyriella noch der Fall ist, vollzieht sich hier nicht mehr. Die 
Samenanlagen von Leiphaimos wurden deshalb schon von JoHow als 
nackt beschrieben, da ihnen ein Integument fehlt. Die Zellschichten, die 
hier den Embryosack umschließen, sind aber wohl nicht als einfache Nu- 
cellusschichten zu betrachten. Vielmehr repräsentieren sie Nucellus und 
Integument zugleich. Ein Vergleich mit Voyriella zeigt, daß die Entstehung 
peripherer Zellenlagen der Samenanlage bei beiden Pflanzen genau 
gleich verläuft. Während aber bei Voyriella die durch perikline Teilung 
der Epidermis entstandenen Schichten sich zu einem Integument hervor- 
wölben, unterbleibt diese bei Leiphaimos. Ein weiterer Umstand, der 
ebenfalls dafür spricht, daß die peripheren Schichten der Samenanlage 
Integument und Nucellus gemeinsam darstellen, ist die spätere Betei- 
ligung der äußersten Schicht bei der Bildung einer Samenschale, die im 
allgemeinen doch aus dem oder den Integumenten hervorgeht. 

GoEBEL (1923, S. 175556, und Abb. 1602—03) erwähnt bei der 
Besprechung nackter Samenanlagen auch diejenigen von Leiphaimos. 
Er hatte Gelegenheit gehabt, Leiphaimos azureus genauer zu untersuchen 
und kommt zu dem Schluß, daß diese Art keine nackten Samenanlagen 
besitzt, sondern Integument und Mikropyle noch zu erkennen sind. Lei- 
phaimos azureus gehört dem Typus der Samenanlagen an, deren Enden 
zu langen Fortsätzen ausgezogen sind. GOEBEL faßt nun diese als Reste 
eines Integumentes auf, das auf einer früheren Stufe der Entwicklung 
stehen geblieben ist. Da die Samenanlagen von Leiphaimos als innerlich 
anatrope anzusprechen sind, so wäre der terminale Auswuchs als Cha- 
lazaregion, der basale als Funikulus anzusehen. Eine seitlich des Em- 
bryosackes auftretende Einbuchtung in der Samenanlage sieht GOEBEL 
als Rest einer Mikropyle an. Bei der von mir untersuchten Leiphaimos- 
Art, deren Samenanlagen stets kugelig bleiben, konnte nie in den peri- 
pheren Schichten der Samenanlagen eine ähnliche Einbuchtung wahr- 
genommen werden. 

Wenn die Embryosackmutterzelle ins Stadium der Reduktions- 
teilung tritt, hat sich die ganze Samenanlage schon bedeutend gestreckt. 
Ihre mediane Reihe besteht nunmehr aus 6—7 Zellen, und die Zellen der 
äußersten Schicht haben sich gegenüber den übrigen stärker entwickelt. 

Erste Stadien der Reduktionsteilung wie Synapsis und Spirem konn- 
ten mehrfach beobachtet werden. Die Gemini sind kurz und rundlich, 
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die beiden Chromosomen eines jeden Paares deutlich sichtbar. Die Zahl 
der Gemini beträgt ungefähr 16—20. Die Kernspindel der ersten Teilung 
liegt parallel zur Längsachse der Zelle und der Samenanlage. Nach der 
Teilung erfolgt sofort eine Wandbildung (Abb. 21a). Die Spindeln des 
zweiten Teilungsschrittes weichen von der Längsrichtung wenig ab, so 
daß eine Reihe von vier übereinanderliegenden Zellen entsteht (Abb. 21). 
Die von Jonow bei L. trinitatis beobachtete Tetradenform (Taf. XVIII, 
Abb. 54), in welcher die beiden unteren Zellen nebeneinander zu liegen 
kommen, wurde bei der von mir untersuchten Leiphaimos-Art nicht 
gefunden. 

Von den vier Zellen der Tetrade entwickelt sich bei Leiphaimos die 
oberste, d. h. die dem Scheitel der Samenanlage dın nächsten liegende zum 





a b c 
Abb.21. Leiphaimos spec. Stadien aus der Tetradenteilung und Bildung des Embryosackes- 
Die zwei aus der ersten Teilung der Embryosackmutterzelle hervorgegangenen Tochterzellen ; 
der 


unteren bereits der weitere Teilungsschritt. b Ausgebildete Tetrade. c Einkernige Embryo- 
sackzelle und die degenerierten Schwesterzellen, die oberste der Tetrad lien ist zum Embryo- 
sack À :1. 





Embryosacke. Die drei übrigen degenerieren rasch, sind aber noch längere 
Zeit als kleine Reste am unteren Ende des Embryosackes sichtbar 
(Abb. 21 c). 

Die eigentiimliche Tatsache, daB sich die oberste der Tetradenzellen 
zum Embryosacke entwickelt, ist schon von Jonow für die von ihm 
untersuchten Leiphaimos-Arten richtig erkannt worden. In dieser Be- 
ziehung verhalten sich die Samenanlagen von Leiphaimos, trotzdem sie 
äußerlich vollkommen orthotrop sind, genau wie anatrope. Dieses Ver- 
halten, daß die Samenanlagen von Leiphaimos äußerlich orthotrop, inner- 
lich aber anatrop sind, hat bis jetzt noch keine befriedigende Erklarung 
gefunden. JoHow (1885, S. 444) glaubt, daß die Anatropie von vorn- 
herein gegeben und nicht an ein bestimmtes Wachstum am Scheitel 
der Samenanlage gebunden sei. Von vornherein ist es sehr wahrschein- 
lich, daB die Samenaniagen von Leiphaimos von normal anatropen ab- 
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zuleiten sind. Die groBe Mehrzahl der autotrophen Gentianaceen, ebenso 
die saprophytische Voyria, weisen diesen Typus auf. Nicht leicht aber 
ist es, sich vorzustellen, wie aus der normal anatropen Samenanlage sich 
die orthotrope von Leiphaimos entwickelt hat. Voyriella liefert offen- 
bar keine Anhaltspunkte, da ihre Samenanlagen nicht nur äußerlich, 
sondern auch innerlich orthotrop sind und damit einem ganz anderen 
Typus angehören. Am aufschluBreichsten ist noch der Vergleich mit 
Voyria, die noch völlig anatrope Samenanlagen besitzt, bei der aber die 
Ausbildung des Integumentes schon vereinfacht ist. Die mit der An- 
passung an die saprophytische Lebengweise offenbar einhergehende Re- 
duktion im Bau der Samenanlagen äußert sich zunächst in der Verein- 
fachung des äußeren Baues, in der Vereinfachung von Integument und 
Nucellus. Die Ausbildung eines Integumentes und die Umbiegung des 
jungen Ovularhôckers zu anatropen Samenanlagen unterbleiben, während 
die Polarität im Innern unverändert bleibt und daher der Embryosack 
noch die ursprüngliche Lagerung beibehält. 

Ein Vergleich von Querschnitten durch Fruchtknoten von Leiphai- 
mos und Voyria zeigt uns eine auffallende Vermehrung der Samenan- 
lagen bei der ersten Art. Bei Voyria stehen auf einem Plazentaast in 
mittlerer Höhe des Fruchtknotens durchschnittlich 14—18 Samen- 
anlagen, bei Leiphaimos deren 24—28. Bei Voyria steht jede Samen- 
anlage isoliert, von der nächsten entfernt, so daß jede genügend Platz 
zur anatropen Wendung des Scheitels findet. Bei Leiphaimos stehen 
die Samenanlagen so dicht nebeneinander, daß sie sich seitlich berühren 
und drängen. Eine Krümmung wäre hier schon infolge Platzmangels un- 
möglich (vgl. Abb.65 mit 125). 

Im einkernigen Embryosacke tritt bald eine Teilung des Kernes ein. 
Die Spindel scheint aber keine bestimmte Richtung in der Zelle ein- 
zunehmen. Die beiden Kerne liegen in verschiedener Lage nebenein- 
ander (Abb. 22a). Später wandern sie an die beiden Pole des Embryo- 
sackes, dessen Wachstum erst jetzt einsetzt. Er streckt sich bis auf mehr 
als doppelte Länge. Die beiden Kerne sind an den Polen in Plasma- 
kalotten eingebettet, während das Zentrum der Zelle von einer großen 
Vakuole ausgefüllt wird (Abb. 225). Vor der Streckung hat der zwei- 
kernige Embryosack eine Länge von etwa 21 u, während er nachher 
73 u mißt. An Breite hat er nur wenig zugenommen. 

Bei der zweiten Teilung der Kerne im Embryosack liegen die Spindeln 
ungefähr senkrecht zur Längsachse der Zelle und der ganzen Samen- 
anlage. Die beiden Kerne jedes Polendes liegen genau auf gleicher Höhe 
nebeneinander (Abb. 22c). Die Richtung der Spindeln im letzten Tei- 
lungsschritt konnte nicht ermittelt werden. Die vier Kerne an jedem Pol 
liegen dicht gedrängt nebeneinander oder in Paaren etwas übereinander 
(Abb. 22d). Das Innere des großen Embryosackes wird vom Saftraum 
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eingenommen, der von einem dünnen Plasmabelag umgeben ist. Der 
Embryosack nimmt auf diesem Stadium noch bedeutend an Größe zu. 
Er hat jetzt eine Länge von 100 und ist in der Mitte 54 u breit. 

Von den beiden Vierergruppen des Embryosackes entwickelt sich 
diejenige des unteren Endes, die also dem Funikulus am nächsten liegt, 
zum Eiapparat, während die Antipodengruppe in der Plasmakalotte des 
oberen Endes, unter dem Scheitel der Samenanlage, entsteht. Es ent- 
spricht dieses Verhalten durchaus der Lagerung des Embryosackes in 
einer typisch anatropen Samenanlage. 

Der Eiapparat hat in allen normal entwickelten Blüten von Leiphai- 





Abb. 22. Leiphaimos spec. Stadien aus dem Entwicklungsgang des achtkernigen Embryosackes. 


« Zweikerniger, noch ungestreckter und b langgestreckter Embryosack. c Vierkerniger und d 
achtkerniger Embryosack mit großem zentralem Saftraum. Vergr. 378:1 


mos dasselbe Aussehen. Die beiden Synergiden sind etwas kürzer und 
breiter als bei Voyria. Plasma und Kern nehmen die Basis der Zelle, 
eine größere Vakuole deren Scheitel ein (Taf. V, Abb. 5—7). Ein Faden- 
apparat konnte nie wahrgenommen werden. 

Die Eizelle liegt über dem Scheitel der Synergiden in einer auch den 
sekundären Embryosackkern enthaltenden Plasmaansammlung. Die 
Verschmelzung der beiden Polkerne findet offenbar früh statt. Sie konnte 
nur ein einziges Mal beobachtet werden. Sie vollzieht sich am Eipol des 
Embryosackes direkt unterhalb des Eikernes (Taf. V, Abb. 5). Es 
wandert also auch bei Leiphaimos der Polkern des Antipodenendes 
im Plasmawandbelag des langgestreckten Embryosackes bis zum Ei- 








an einigen saprophytischen Gentianaceen. 689 


ende, wo er seinen Partner findet. Dieser hat sich seit seiner Bildung 
gar nicht vom Platze bewegt. Das Verschmelzungsprodukt erscheint 
vollkommen einheitlich und weist stets nur einen Nukleolus auf, nur 
seine Größe läßt die Doppelnatur erkennen (Taf. V, Abb. 6 und 7). 

Die Antipoden sind wie bei den anderen untersuchten Arten in Drei- 
zahl vorhanden. Sie bleiben klein und gehen kurz nach der Befruchtung 
zugrunde. 

d) Cotylanthera tenuis. 

Bau und Entwicklung der Samenanlagen von Cotylanthera sind schon 
von Fiepor (1897, S. 233—238) beschrieben worden. Er erkannte, daß 
sie in den Hauptziigen mit Leiphaimos übereinstimmen. Da sich seine 
Beschreibung auf die wesentlichsten Stadien der Entwicklung be- 





Abb. 23. Cotylanthera tenuis. Stadien aus der Entwicklung der Samenanlagen. a und b Junge 

Samenanlagen; aus der medianen Zellreihe und einschichtiger Epidermis bestehend. c Etwas 

ältere Samenanlage mit Embryosackmutterzelle. Die Epidermis ist durch perikline Teilung schon 

zwei:chichtig geworden. d Samenanlage mit drei dermalen Schichten und Embryosackmutter- 
zelle. Vergr. 600:1. 


schränkte, erscheint es berechtigt, hier noch einmal etwas eingehender 
den ganzen Entwicklungsgang darzustellen. 

Die ersten Stadien der Entwicklung verlaufen gleich wie bei Leiphai- 
mos und den anderen untersuchten Arten. Jede Samenanlage nimmt 
ihren Ursprung, wie schon Ficpor richtig erkannt hat, aus Epidermis 
und subepidermaler Schicht der Plazenta. Durch Hervorwölbung einer 
Zalle der subepidermalen Schicht gegen die Epidermis entsteht der schon 
mehrfach beschriebene kleine Höcker, in dem eine mittlere Reihe von 
4—6 Zellen von einer einschichtigen Epidermis umschlossen wird 
(Abb. 23a und 6). Bei Cotylanthera ist diese mediane Zellreihe, wie schon 
von FIGDOR erwähnt wird, besonders stark entwickelt. Wie bei den 
anderen Arten wird wieder die vorderste Zelle der medianen Reihe zur 
Embryosackmutterzelle (Abb. 23c). 

Wie bei Leiphaimos treten gleichzeitig in allen Obarflächenzellen des 
Ovularscheitels perikline Teilungen auf (Abb. 23c und d). Er wird zwei- 
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und schlieBlich dreischichtig. Die urspriinglich subepidermale Embryo- 
sackmutterzelle ist nunmehr von 3—4 Zellschichten iiberlagert. Weitere 
Teilungen oder Umbildungen erleiden diese Schichten nicht mehr. Wie 
bei den Leiphaimos-Arten unterbleibt die Hervorwölbung eines Inte- 

. Aus den schon bei der Besprechung von Leiphaimos erwähnten 
Gründen darf trotzdem die Samenanlage nicht einfach als nackt be- 
zeichnet werden, wie es z. B. auch Ficpor getan hat. Die peripheren 
Schichten am Scheitel der Samenanlage vertreten Integument und Nu- 
cellus zugleich. 

Auch die Krümmung dieser einfachen Samenanlage unterbleibt. Die 
Samenanlagen stehen auch bei Cotylanthera dicht gedrängt, sich gegen- 
seitig berührend und in der Entwicklung hemmend, an den Plazenten. 

Von besonderem Interesse sind der Verlauf der T'etradenteilung der 

und die Ausbildung des Embryosackes. Nach- 
dem das Studium der Pollenentwicklung ergeben hatte, daß alle Pollen- 
körner degenerieren und eine Befruchtung deshalb ausgeschlossen ist, 
mußte auch genau untersucht werden, wie die Ausbildung des Embryo- 
sackes erfolgt, insbesondere ob ihr eine Reduktion der Chromosomen- 
zahl vorausgeht. 

Die ersten Stadien der Reduktionsteilung verlaufen durchaus normal. 
Einwandfrei konnte eine typische Synapsis festgestellt werden (Taf. III, 
Abb. 14). Das ganze Chromatin- und Liningerüst des Kernes liegt an 
der Kernwand zusammengeballt, der Nukleolus ähnlich wie bei der Sy- 
napsis der Pollenmutterzellen meist außerhalb des Knäuels. In einem 
darauffolgenden spiremähnlichen Stadium ist der ganze Kernraum von 
einem einfachen oder doppelten Faden durchzogen, auf dem eine Menge 
kleiner Chromatinkörner sichtbar sind (Taf. III, Abb. 15). Vielfach 
macht es den Anschein, als ob diese paarweise nebeneinander liegen. Es 
folgt ein stark an eine Diakinese erinnerndes Stadium: Im Kernraum 
verteilt liegen 32—36 große Chromosomen, die alle schon der Länge nach 
geteilt sind (Taf. III, Abb. 16). Die Spalthälften liegen deutlich ge- 
trennt nebeneinander. Man könnte leicht auf den Gedanken kommen, 
daß es sich hier um die homologen Chromosomen von Gemini handle, 
doch lehrt ein Vergleich mit den entsprechenden Stadien der Pollen- 
mutterzellen, daß dies nicht der Fall sein kann. Die Zahl der hier auf- 
tretenden Paare entspricht der diploiden Zahl der Chromosomen, die 
haploide beträgt 16—18. Die Partner eines jeden Paares sind also 
längsgespaltene Chromosomen. Das in der Diakinese sonst übliche Konju- 
gieren ganzer Chromosomen zu Paaren unterbleibt hier. Die Einordnung 
der längsgespaltenen Chromosomen in eine Äquatorialplatte konnte 
mehrfach beobachtet werden (Taf. III, Abb. 17). Diese liegt stets 
quer zur Längsachse der Embryosackmutterzelle und der ganzen Samen- 
anlage. In der Anaphase der Teilung weichen Längshälften von Chro- 
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mosomen auseinander. Der ersten Kernteilung folgt sofort eine Zell- 
teilung nach. 

Jede der beiden Tochterzellen schickt sich sofort zum zweiten 
Teilungsschritt an. Die homöotypischen Teilungen weisen wieder 32 
Chromosomen auf, die alle der Länge nach geteilt sind. Das Teilungs- 
bild stimmt völlig mit demjenigen der ersten Teilung überein, mit dem 
einzigen Unterschied, daß die Chromosomen wesentlich kleiner sind 
(Taf. III, Abb. 18). 

Die beiden Äquatorialplatten stehen, wie in der ersten Teilung, wie- 
der mehr oder weniger quer zur Zelle;so daß durch den zweiten Teilungs- 
schritt eine Reihe von vier übereinanderliegenden Zellen gebildet wird 
(Abb. 24c). 

Der Verlauf der Tetradenteilung in den Samenanlagen von Cotyl- 
anthera stimmt in vielen Punkten mit der Be- 
obachtung an anderen apogamen Arten über- 
ein. Wie bei den Eualchemillen (STRASBURGER 
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Abb. 24. Cotylanthera tennis. Stadien aus der Tetradenteilung der Embryosackmutterzelle. a Em- 
bryosackmutterzelle mit Kern im Spiremstadium. b Die durch die erste Teilung der Embryosack- 
mutterzelle entstandenea Tochterzellen. c Tetrade. d Einkerniger Embryosack mit den degene- 
rierenden Schwesterzellen, die oberste der Tetradenzellen wird zum Embryosacke. Vergr. 600: 1. 


1905, S. 105—113) und Taraxacum (JveL 1905, 8.5—9) beginnt sie mit 
Stadien ausgeprägt heterotypischen Charakters, Synapsis und Spirem 
treten auf. Erst die Diakinese trägt nicht mehr heterotypischen ‚Cha- 
rakter; eine Paarung ganzer Chromosomen findet nicht statt. Schon die 
erste Teilung ist homöotypisch, nicht ganze Chromosomen, sondern nur 
Spalthälften weichen auseinander. Da in der Diakinese eine Paarung 
homologer Chromosomen unterbleibt, wird die Chromosomenzahl weder 
durch den ersten noch den zweiten Teilungsschritt reduziert. Jede Zelle 
der Tetrade erhält die diploide Zahl von 32—36 Chromosomen. Dagegen 
führen die zwei aufeinanderfolgenden Teilungen zur Bildung einer äußer- 
lich typischen Tetrade. Wie bei anderen apogamen Angiospermen kann 
ein Anzeichen der modifizierten Verhältnissen darin erblickt werden. daß 
in den Samenanlagen desselben Fruchtknotens sich niemals alle Embryo- 
sackmutterzellen im gleichen Entwicklungsstadium befinden. Neben 
Planta Bd. 3. 45 
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Embryosackmutterzellen, deren Kerne erst im Synapsisstadium sind, 
finden sich fertige Tetraden und sogar einkernige Embryosäcke in be- 
nachbarten Samenanlagen. 

Von den vier Zelleneiner Tetrade entwickelt sich, wie bei den Leiphai- 
mos-Arten, die oberste, dem Scheitel der Samenanlage nächstliegende 
zum Embryosacke (Abb. 24d). Auch bei Cotylanthera sind die Samen- 
anlagen äußerlich orthotrop, innerlich aber anatrop. 

In der zum Embryosack auswachsenden Zelle liegt der Kern meist 
median, durch Plasmabänder mit dem Wandbelag verbunden (Abb. 24d). 
Den Hauptteil des Zellraumes neh- 
men 3—4 größere Vakuolen ein. 

Die Spindel der ersten Teilungs- 
figur scheint wie bei Leiphaimos keine 








Abb. 25. Cotylanthera tenuis. Ausbildung des achtkernigen Embryosackes. a Zweikerniger Em- 

bryosack vor, b nach dem starken Wachstum der Zelle. c Vier- und d achtkerniger Embryosack ; 

die Kerne liegen in Plasmakalotten an den Schmalseiten der Zelle, das Zentrum ist von einem 
großen Saftraum erfüllt. Vergr. 600:1. 


bestimmte Lage im Embryosacke inne zu halten. Die beiden Tochter- 
kerne liegen zunächst dicht nebeneinander. Später weichen sie ausein- 
ander an die Schmalseiten der Zelle, das Zentrum wird dann von einem 
einheitlichen Saftraum erfüllt (Abb.25a und 6). Auch im Verlaufe dieser 
und der nachfolgenden Teilung der Kerne im Embryosacke wurden 
wieder zwischen 32—36 längsgespaltene Chromosomen gezählt. Wie bei 
Leiphaimos setzt das Wachstum des Embryosackes erst im zweikernigen 
Stadium ein. Er streckt sich bis zur nächsten Teilung der Kerne bis fast 
auf die doppelte Länge (Abb.255). Im zweiten Teilungsschritt stehen die 
Spindeln quer zur Längsachse der Zelle, an jedem Pole bleiben die ent- 
stehenden Kerne nebeneinander oder nur wenig übereinander (Abb. 25c). 
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Der aus der dritten Teilung resultierende achtkernige Embryosack 
ist gegenüber dem einkernigen bedeutend vergrößert und namentlich in 
die Länge gestreckt (Abb.25d). Die Länge eines zweikernigen Embryo- 
sackes vor der Streckung beträgt 19—20 u, der achtkernige Embryo- 
sack ist 88—90 lang, seine Breite ist gleichzeitig verdoppelt worden. 

Während bei den drei anderen untersuchten Arten alle Samenanlagen 
eines Fruchtknotens sich in einem annähernd gleichen Stadium be- 
finden, kommen bei Cotylanthera in nebeneinander liegenden Samen- 
anlagen des gleichen Schnittes oft ganz verschiedene Stadien vor. Neben 
einkernigen Embryosäcken mit noch erhaltenen Schwesterzellen finden 
sich z. B. langgestreckte vier- bis achtkernige Embryosäcke. Merklich 
zurück in der Entwicklung sind immer die Samenanlagen, die am um- 
gebogenen Rande der Plazenten längs der Scheidewand stehen. Sie 
machen gewöhnlich erst die Tetradenteilung durch, wenn die übrigen 
schon achtkernige Embryosäcke enthalten. Ähnliche Verschiedenheiten 
in der zeitlichen Entwicklung der Samenanlagen sind z. B. von ERNST und 
BERNARD (1912, 8.246) bei der apogamen Burman nia coelestis beobachtet 
worden. 

Wie bei Leiphaimos entsteht auch bei Cotylanthera der Eiapparat an 
der morphologisch basalen Schmalseite des Embryosackes. 

Die Synergiden sind an ihrem Scheitel stumpf, nicht wie bei anderen 
Arten zugespitzt. Ihre Kerne liegen basalwärts, der Scheitel führt eine 
Vakuole (Abb.25d). Die Eizelle liegt über dem Scheitel der Synergiden. 
In ihrer Nähe befindet sich der obere Polkern. Eine Verschmelzung der 
beiden Polkerne findet auch bei Cotylanthera statt. Sie vollzieht sich in 
der Mitte des Embryosackes, wohin beide Kerne sich entgegen wandern 
(Abb.34a). Da dieses Stadium nur selten war, konnte nicht mit völliger 
Sicherheit festgestellt werden, ob die Verschmelzung der beiden Kerne 
eine vollkommene ist, oder ob die beiden Kerne sich nur dicht neben- 
einander legen, wie dies für verschiedene apogame Arten beschrieben 
worden ist. Es scheint mit jedoch, daß bei Cotylanthera eine vollständige 
Verschmelzung der Polkerne stattfindet. Bei Antennaria dioeca L. z. B. 
unterbleibt sie, während sie bei den apogamen Alchemillen normal statt- 
findet. Bei den drei anderen von mir untersuchten saprophytischen Arten 
verschmelzen die Polkerne immer am Eiende des Embryosackes, un- 
mittelbar unterhalb der Eizelle. Die beiden Kerne, mit denen die Sperma- 
kerne eines eingedrungenen Pollenschlauches verschmelzen sollen, liegen 
also dicht nebeneinander. Bei Cotylanthera dagegen, die apogam ist, 
liegen Eikern und sekundärer Embryosackkern weit voneinander 
getrennt. 

Auch bei Cotylanthera bleiben die Antipoden klein und vergänglich. 

Wie bei Voyria sind auch bei Cotylanthera in entwickelten Samen- 
anlagen die Zellen der Plazenten, sowie der peripheren Schichten der 
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Samenanlagen mit Stärke erfüllt. Einzelne Zellen erscheinen dermaßen 
vollgepfropft, daß es kaum möglich ist, ihre anderen Inhaltsbestand- 
teile zu erkennen. Cotylanthera führt überhaupt in den Geweben aller 
Organe reichlich Stärke, was schon Ficpor erwähnt hat. 


V. Bestäubung und Befruchtung. 

Über die Bestäubungs- und Befruchtungsverhältnisse der saprophyti- 
schen Blütenpflanzen, insbesondere der Gentianaceen, vermochten die 
älteren Autoren, wie JoHow erst wenig zu berichten. Trotzdem er weder 
das Eindringen der Pollenschläuche in Narbe und Griffel, noch den Be- 
fruchtungsvorgang direkt nachzuweisen vermochte, nahm JoHow ohne 
weiteres an, daß bei sämtlichen saprophytischen Gentianaceen die Be- 
fruchtung in normaler Weise stattfinde. Spätere Untersuchungen haben 
zur Feststellung geführt, daß es außerordentlich schwierig ist, den 
sicheren Nachweis für apomiktische oder amphimiktische Fortpflanzung 
irgendeiner Angiosperme zu erbringen. Auch bei den saprophytischen 
Gentianaceen war dieser Nachweis, wie ich mich überzeugen mußte, nur 
auf Grund eingehender und mühsamer Untersuchungen möglich. 


a) Voyria coerulea. 

Bei Voyria coerulea findet eine Bestäubung und Befruchtung sicher 
statt. Auf der Narbe offener Blüten finden sich auf und zwischen den 
Papillen stets Pollenkörner in großer Zahl vor. Da das Material etwas 
spärlich war, konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden, ob der 
Pollen ausschließlich von den Antheren der gleichen Blüte stammt, oder 
ob auch Fremdbestäubung erfolgt. Ein direktes Hinüberwachsen von 
Pollenschläuchen aus den Antheren auf die Narbe, wie dies für andere 
Arten nachgewiesen ist, ließ sich nicht feststellen. Alle daraufhin unter- 
suchten Blüten waren schon zu alt. Die Pollenschläuche waren schon 
in den Fruchtknoten hinuntergewachsen und auf der Narbe nur noch 
entleerte Pollenkörner sichtbar. 

Die Frage ist also noch offen, ob Voyria streng autogam ist, wie die 
anderen untersuchten Arten, bei denen eine Bestäubung noch statt- 
findet, oder ob auch Fremdbestäubung vorkommt. Für die Möglichkeit 
der Autogamie spricht der Umstand, daß sich öffnende Antheren etwa 
auf gleicher Höhe mit der Narbe stehen. Die äußeren Pollenfächer, die 
etwas höher als die inneren stehen, reichen gerade bis zum Rande der 
trichterförmigen Narbenoberfläche. Die Antheren springen über der 

der beiden Pollenfächer jeder Theke auf. Im obersten 
Teil der Antheren sind die beiden äußeren Pollenfächer miteinander ver- 
schmolzen und öffnen sich gemeinsam an der Spitze. Daher können 
sehr leicht Pollenkörner auf die Oberfläche der Narbe derselben Blüte 
gelangen. Abb. 3a zeigt die gegenseitige Stellung von Narbe und An- 
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theren in einer jungen Blüte; in älteren Blüten ist der Abstand zwischen 
der Antherenspitze und dem Narbenrande noch geringer. 

In den Griffeln der untersuchten Blüten konnten keine Pollen- 
schläuche mehr angetroffen werden, dagegen befanden sich solche in 
großer Zahl im leitenden Gewebe des Fruchtknotens. Hier ließen sie 
sich sehr leicht feststellen. Nach einer Färbung mit Safranin-Gentiana- 
violett heben sich die Pollenschläuche in Fruchtknotenquerschnitten als 
tiefblaue Punkte deutlich von den Kernen und Zellwänden des leitenden 
Gewebes ab. Selbst im leitenden Gewebe von Fruchtknoten, deren 
Samenanlagen sich erst im Stadium des vierkernigen Embryosackes be- 
fanden, konnten Pollenschläuche in großer Zahl festgestellt werden. 

Im Griffel und im Fruchtknoten wachsen die Pollenschläuche endo- 
trop im leitenden Gewebe. Im Gebiete der Samenanlagen treten sie aus 
dem Leitgewebe aus und wachsen ektotrop den Epidermiszellen der Pla- 
zenta entlang bis zur Mikropyle. 

In vielen Samenanlagen dringt der Pollenschlauch in eine der beiden 
Synergiden ein, die dann sofort ein verändertes Aussehen bekommt, 
während die andere völlig intakt und unverändert bleibt. In einigen 
wenigen Embryosäcken waren auch nach dem Eindringen des Pollen- 
schlauches beide Synergiden unverändert erhalten geblieben. Sie lagen 
als kleine dicht mit Plasma erfüllte Zellen oberhalb der befruchteten 
Eizelle. Von den Synergiden unbefruchteter Embryosäcke unterschieden 
sie sich darin, daß sie keine Vakuolen mehr besaßen (Taf. IV, Abb. 4). 
Der Pollenschlauch ist in diesen Fällen offenbar an den beiden Syner- 
giden vorbei in den Embryosack eingedrungen. Ähnliches ist in der 
Literatur schon verschiedentlich gemeldet worden, so z. B. von LAGER- 
BERG (1909, S.57 und 58 und Abb. 12—14 und Taf. ill, Abb. 38a, 5, 
und 39) für Adoxa Moschatellina L. In Übereinstimmung mit den Be- 
funden LAGERBERGs an Adoxa ist auch meine Wahrnehmung, daß Pollen- 
schläuche, die nicht in eine Synergide eingedrungen sind, in ihrem 
Innern noch einen nukleolusartigen, stark färbbaren Körper aufweisen, 
der als der Rest des vegetativen Kernes zu deuten ist Ist hingegen der 
Pollenschlauch in eine Synergide eingedrungen, so sind in diesen stets 
zwei soleher Kernreste vorhanden, der vegetative Kern des Pollen- 
schlauches und der Synergidenkern (Taf. IV, Abb. 2). Vorgänge der 
Doppelbefruchtung im Embryosacke von Voyria coerulea konnten nur 
in ihren letzten Phasen wahrgenommen werden. Verschiedene Prapa- 
rate wiesen Eikern und sekundären Embryosackkern kurz nach der Ver- 
schmelzung mit den Spermakernen auf (Taf. IV, Abb. 2 und 4). 

Nach der Befruchtung liegt die Eizelle der Wand des Embryosackes 
dicht an. Ihr Zygotenkern ist von dichtem Plasma umschlossen 
(Taf. IV, Abb. 2—4). 
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b) Voyriella parviflora. 

Bei Voyriella findet wie bei Voyria eine normale Bestäubung und 
Befruchtung statt. Der bestäubende Pollen stammt stets aus den An- 
theren derselben Blüte. Voyriella ist streng autogam. Es sind schon 
verschiedene andere Saprophyten bekannt, bei denen die Bestäubung 
ebenfalls rein autogam ist. Unter den Burmanniaceen z. B. kommen 
autogame Arten in den Gattungen Burmannia, Apteria und Dictyostegia 
vor. Innerhalb der Gattung Burmannia ist obligate Autogamie von 
Ernst und BERNARD (1912, S. 172—177) bei drei Arten nachgewiesen 
worden. Ferner fand Wirz (1910, 8. 14—18) Autogamie bei der sapro- 
phytisch lebenden Polygalacee Epirrhizanthes elongata Bu. 

Zur Zeit der Anthese steht die Narbe von Voyriella auf gleicher Höhe 
wie die Antheren. Die langen Narbenpapillen berühren mit ihrem 
Scheitel zum Teil direkt den inneren Rand der Antheren (Abb. 4c). 

Die Antheren springen in bekannter Weise über der Mittelwand 
zwischen den Pollenfächern jeder Theke auf. Ein Teil der Pollenkörner 
kommt in direkte Berührung mit den Narbenpapillen, die den Rand der 
Antheren erreichen (Abb. 4c). Die Keimung der Pollenkörner beginnt 
bereits im Innern der Pollensäcke. Nach ihrem Aufspringen wachsen 
die Pollenschläuche direkt auf die Narbenpapillen hinüber. Auf Längs- 
schnitten durch die Blüte sieht man sie in großer Zahl aus den Pollen- 
säcken der Antheren heraus der Narbe entgegenwachsen. In dem in 
Abb. 26 dargestellten Schnitte sind gerade zwei Antheren getroffen, in 
denen zahlreiche Körner und Pollenschläuche sichtbar sind. Aus beiden 
Antheren haben ‚schon zahlreiche Pollenschläuche den Weg schräg ab- 
wärts zu den Narbenpapillen und in den Griffel gefunden. 

Im Griffel und im obersten Teile des Fruchtknotens wachsen die 
Pollenschläuche endotrop im leitenden Gewebe. Weiter unten im Frucht- 
knoten verschwindet das leitende Gewebe allmählich. Die Pollenschläuche 
wachsen immer mehr gegen die innere Epidermis der Fruchtknotenwand 
hin und schließlich erfolgt deren Leitung ektotrop, den Epidermiszellen 
der Plazenta entlang. Von dort aus finden sie den Weg zu den Samenan- 
lagen deren Funikulus und Integumentaußenseite entlang zur Mikropyle. 

Das Verhalten des Pollenschlauches im vordersten Teile des Embryo- 
sackes, der von den beiden langgestreckten Synergiden ausgefüllt ist, 
war nicht recht zu übersehen. Namentlich konnte nicht sicher fest- 
gestellt werden, ob er in eine Synergide eindringt, oder ob er zwischen 
den beiden Synergiden abwärts wächst. Jedenfalls ist nach seinem 
Durchgange nicht mehr zu erkennen, was Synergiden- und was Pollen- 
schlauchplasma ist. Einzelne Bilder erwecken auch die Vorstellung, es 
könnte das Plasma der Synergiden ganz oder teilweise durch den Pollen- 
schlauch ins Innere des Embryosackes hinunter gedrückt worden sein. 
Jedenfalls gelangt der Pollenschlauch bis in den unteren weiten Teil des 
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Embryosackes direkt über die Eizelle und den sekundären Embryosack- 
kern, wo er erst platzt (Taf. IV, Abb.9). Der Übertritt der beiden 
Spermakerne zu Eikern und sekundärem Embryosackkern konnte nicht 
verfolgt werden, doch waren Stadien erhältlich, die eine unmittelbar 
vorangegangene Verschmelzung erkennen ließen. Der Keimkern weist 
zwei und der sekundäre Embryosackkern drei Nukleolen auf (Taf. IV, 
Abb. 10, und Taf. V, Abb.1). In dem Taf.IV, Abb. 10, dargestellten 





Abb. 26. Voyriella parviflora. Längsschnitt durch den oberen Teil einer offenen Blüte mit An- 
theren, Griffel und Narbe. Aus den geöffneten A h die Pollenschläuche direkt auf 
Narbe und Griffel, Vergr. 80:1. 





Stadium ist das Verschmelzungsprodukt von sekundärem Embryosack- 
kern und Spermakern noch nicht vollkommen kugelig und läßt so 
deutlich die eben erfolgte Vereinigung mit einem Spermakern erkennen. 

Eine vollständige Verschmelzung der väterlichen und mütterlichen 
Chromatinmassen scheint dem Befruchtungsakt erst spät nachzufolgen. 
Noch lange führt der Kern der Keimzelle deutlich zwei Nukleolen. Im 
sekundären Embryosackkern scheint sie überhaupt nicht zu erfolgen. 
In jedem der später auftretenden Endospermkerne entstehen immer 
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wieder drei Nukleolen (Abb. 30 und 31 und Taf. IV, Abb. 12). Viele 
Endospermkerne sind auch in der äuBeren Gestalt mehr oder weniger 
dreiteilig. Ähnliches ist schon von Ernst und Bernarp (1912, S. 178 
bis 179) fiir Burmannia candida beschrieben worden. 
c) Leiphaimos spec. 
Auch bei der von mir untersuchten Leiphaimos-Art finden Bestäu- 
bung und Befruchtung statt. Sie ist streng autogam. Wie bei Voyriella 





Abb. 27. Leiphaimos spec. Längsschnitt durch Narbe, Griffel und Antheren. Rechts berührt 
der herabgebogene Narbenrand die Spitze der Anthere, wodurch ein Eindringen der Pollenschläuche 
ermöglicht wird. Vergr. 42:1. 
stammt der bestäubende Pollen ausschließlich aus den eigenen Antheren 

der Blüte. 

Die Antheren stehen tiefer als die breite Narbenfläche, die allseits 
bis zum Rande der Kronröhre reicht und die Antheren vollständig über- 
deckt. Ihre Spitzen reichen bis nahe an die Unterseite der Narbe oder 
berühren diese sogar bisweilen (Abb. 27). Die Antheren öffnen sich in 
der für Voyria und Voyriella beschriebenen Weise. Ein Teil der ent- 
leerten Pollenkörner kommt in unmittelbare Berührung mit der Narben- 
unterseite. Einen innigen Kontakt zwischen Narbe und Antheren ver- 
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mitteln Ausbiegungen des Narbenrandes gegen die darunterliegenden 
Antheren hin. Gelegentlich ragen die äußersten Papillen der Narben- 
fläche in die geöffneten Antheren hinein. 

Die Pollenschläuche, deren Entwicklung schon im Innern der An- 
theren begonnen hat, können nun direkt in das leitende Gewebe der 
Narbe hinüberwachsen. In Abb. 27 ist das als dunkle Stelle rechts unter- 
halb des Narbenrandes erscheinende leitende Gewebe förmlich mit 
Pollenschläuchen vollgepfropft. Einzelne Pollenschläuche wachsen zu- 
nächst dem Narbenrande entlang aufwärts und dringen erst höher oben 
zwischen den Papillen hindurch ins Innere gegen das leitende Gewebe 
vor. Der größte Teil der oberen Narbenfläche bleibt aber unbenutzt. 
Das Eindringen der Pollenschläuche vollzieht sich in der Regel nur am 
äußersten Rande. Die besondere Stellung und die Umgestaltung der 
Narbe haben hier Verhältnisse geschaffen, welche die Autogamie in 
jeder Hinsicht begünstigen. Vielleicht gelangen auf diese Weise nur 
die Schläuche von Pollenkörnern aus dem obersten Teile der Pollen- 
fächer ins Innere der Narbe, während diejenigen aus dem unteren 
Teil der Pollensäcke davon ausgeschlossen sind. Dem entspricht die 
Beobachtung, daß nie vollständig entleerte Antheren vorkommen und 
zu einer Zeit, da die entleerten Pollenkörner im oberen Teil der An- 
theren schon in Degeneration begriffen sind, sich im unteren Teile 
der Pollensäcke immer noch keim- und befruchtungsfähiger Pollen vor- 
findet, der wahrscheinlich zugrunde geht, ohne seine Bestimmung er- 
füllt zu haben. 

Die Leitung der Pollenschläuche erfolgt im Griffel und Fruchtknoten 
endotrop im leitenden Gewebe. In fast jeder offenen Blüte fanden sich 
Pollenschläuche an jeder Stelle des leitenden Gewebes. Am besten und 
zahlreichsten waren sie wiederum im Fruchtknoten zu erkennen, wo die 
leitenden Gewebe davon ganz erfüllt sind. 

Vom leitenden Gewebe der Fruchtknotenwand aus wachsen die 
Pollenschläuche endotrop durch das Gewebe der Plazenten zu den 
Samenanlagen. Am Grunde der Samenanlagen treten sie in den Funi- 
kulus über und durchziehen diesen und die Nucellusbasis endotrop bis 
zur Basis des Embryosackes. Bei Leiphaimos erfolgt also die Leitung des 
Pollenschlauches von der Spitze der Narbe bis zum Embryosacke vollständig 
endotrop. Diese Wachstumsart steht mit den besonderen morphologi- 
schen Verhältnissen durchaus im Einklang. Ektotropes Wachstum im 
Fruchtknoten wäre hier zwecklos, da die Samenanlagen keine Mikropyle 
aufweisen und der Embryosack so gelagert ist, daß seine Eizelle durch 
endotropes Wachstum von der Plazenta am einfachsten erreicht wird. 
Ferner stehen die Samenanlagen so dicht nebeneinander, daß zwischen 
ihnen gar kein Raum für Pollenschlauchwachstum vorhanden wäre. Die 
große Zahl und dichte Stellung der Samenanlagen und die besondere 
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Lage des Embryosackes lassen die durchweg endotrope Leitung der 
Pollenschläuche ganz besonders zweckmäßig erscheinen. 

Da Eikern und sekundärer Embryosackkern am Scheitel des Embryo- 
sackes liegen, wächst der Pollenschlauch nur ein kurzes Stück in den- 
selben hinein. Die Eintrittsstelle liegt in der Regel nicht genau median, 
sondern etwas seitlich, meistens oberhalb einer Synergide. Er dringt 
wahrscheinlich in diese selbst ein. Dafür spricht der Umstand, daß nach 
der Befruchtung der Inhalt der einen Synergide degeneriert, während 
die andere gleichzeitig noch völlig intakt ist (Taf. V, Abb. 8 und 9). 
Der Rest des Pollenschlauches weist später zwei kernartige Körper auf, 
die als Reste des Synergiden- und vegetativen Pollenkernes zu deuten 
sind. Eine Doppelbefruchtung findet sicher statt. Einwandfrei sind 
Stadien unmittelbar vor der Verschmelzung der beiden Spermakerne 
mit Eikern und sekundärem Embryosackkern nachgewiesen worden 
(Taf. V, Abb. 8). Die Spermakerne sind schon aus dem Pollenschlauch 
ausgetreten und liegen neben den beiden Kernen des Embryosackes. 
Verschmelzungsstadien der Gametenkerne waren häufig anzutreffen. 
Die befruchteten Eikerne und sekundären Embryosackkerne weisen deut- 
lich die aus dem Befruchtungsakt resultierenden zwei bzw. drei Nukleolen 
auf (Taf.V, Abb.9). Später findet eine vollständige Verschmelzung der 
Chromatinmassen der beiden Gametenkerne in der Keimzelle statt. Im 
sekundären Embryosackkern und den daraus hervorgehenden Endo- 
spermkernen hingegen scheint sie wie bei Voyriella nie durchgeführt zu 
werden. Sie weisen stets 2—3 Nukleolen auf, um die das Chromatin 
angeordnet ist. Immerhin ist die Dreiteiligkeit der Kerne nie so aus- 
geprägt wie bei Voyriella. 

VI. Entwicklung des Embryos und Endosperms. 

Bei den autotrophen Gentianaceen geht die Bildung des Endosperms 
der Embryobildung voraus. Die erste Teilung der Keimzelle vollzieht 
sich erst, wenn das Endosperm schon aus wenigstens 8 Kernen besteht 
(SrorLr 1921, S.34). Bei den von mir untersuchten saprophytischen 
Arten ist der zeitliche Unterschied im Beginn der Endosperm- und 
Embryoentwicklung meist ein viel größerer. Wie bei Saprophyten aus 
anderen Familien beginnt die Keimzelle ihre Entwicklung erst, wenn die 
Endospermentwicklung schon fast zum Abschluß gekommen ist. 


a) Voyria coerulea. 

Kurz nach der Befruchtung wandert der groBe sekundäre Embryo- 
sackkern hinab bis gegen die Mitte des Embryosackes, wo er sich teilt. 
Die Kernspindel liegt in der Langsrichtung des Embryosackes. Die erste 
Teilung folgt der Verschmelzung des sekundären Embryosackkernes mit 
dem einen Spermakern wohl unmittelbar nach, denn in Embryosäcken 
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mit zwei Endospermkernen sind die Synergiden, Antipoden und der 
Rest des Pollenschlauches noch wie während der Befruchtung erhalten 
(Taf. IV, Abb. 4). 

Der ersten Kernteilung folgt unmittelbar eine Zellteilung nach, der 
ganze Embryosackraum wird quer in zwei gleichgroBe Zellen zerlegt 
(Abb. 28a). Eine eigentliche Wand aus Zellulose entsteht vorerst nicht, 
die beiden Zellen sind nur durch dünne, aber deutlich sichtbare Plasma- 
haute gegeneinander abgegrenzt. 

Voyria zeigt also merkwürdigerweise den Typus des zellulären Endo- 
sperms. Das muß um so mehr auffallen, als Stott (1921, 8. 52) darauf 
hingewiesen hat, daß alle Gentianaceen nukleäres Endosperm aufweisen 
und sich dadurch von der Unterfamilie der Menyanthaceen unterschei- 
den, die stets zelluläres Endosperm besitzen. Die Richtung der Spindel 
bei der Teilung des sekundären Embryosackkernes, sowie das Vor- 
kommen von zellulärem Endosperm sind zwei Merkmale, die beide von 
STOLT als charakteristisch für die Menyanthaceen beschrieben wurden. 
Die systematische Stellung von Voyria, sowieder übrigen saprophytischen 
Gattungen innerhalb der Gentianaceen ist noch unsicher. Wenn nun 
Voyria zwei typische Merkmale der Menyanthaceen zeigt, so spricht 
dies natürlich noch nicht für eine Zuteilung zu dieser Familie, nament- 
lich da sie in anderen Merkmalen, die Stott für die Unterscheidung der 
beiden Familien heranzieht, wieder mit den Gentianaceen übereinstimmt. 
Ich erwähne nur das Fehlen eines Integumenttapetums bei Voyria, 
ihre bikollateralen Leitbündel, die für die Gentianaceen typisch sind, 
während sie den Menyanthaceen fehlen. Immerhin ist aus obigen Fest- 
stellungen zu ersehen, daß aus weiteren entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen an Voyria-Arten vielleicht unerwartete Aufschlüsse über 
die Verwandtschaftsverhältnisse der Gentianaceen sich ergeben werden. 

Nach der ersten Teilung des primären Endospermkernes vergrößert 
sich der Embryosack stark. Die beiden Endospermkerne, die anfangs 
noch nahe beieinander gelegen waren, weichen auseinander. Der eine 
kommt unmittelbar unter die Keimzelle zu liegen, der andere wandert 
gegen das antipodiale Ende des Embryosackes (Abb. 28a). Die Reste 
der Synergiden, Antipoden, sowie des Pollenschlauches sind jetzt voll- 
ständig verschwunden. Der zweite Kern- und Zellteilungsschritt erfolgt 
rechtwinklig zur ersten Teilung. Der Embryosack wird in vier gleichgroße 
kreuzweise liegende Zellen zerlegt (Abb. 285). Die nun folgenden weite- 
ren Teilungsschritte ließen sich nicht mehr genau verfolgen. In jeder 
der später vorhandenen Endospermzellen liegt der Kern mitten im Zell- 
raum in Plasma eingebettet, das durch zahlreiche dünne Plasmastränge 
mit dem Wandbelag in Verbindung steht. 

Die befruchtete Eizelle ragt als kleines, kegelférmiges Zäpfchen ins 
Innere des Embryosackes hinein (Taf. IV, Abb. 2—4). Sie liegt un- 
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mittelbar unter der Mikropyle (Abb. 28a). Später, bevor sie in Teilung 
tritt, streckt sich die junge Keimzelle etwa auf doppelte Länge (Abb. 285). 
In diesem Stadium sind im Plasma vieler Keimzellen kleine, dichte 
nukleolusartige Körper gefunden worden, die sich mit Safranin intensiv 
färben. Sie traten in allen Keimzellen in ungefähr gleicher Zahl und 
Lage auf. Zwei davon liegen gewöhnlich am basalen Ende der Keim- 
zelle, nahe an der Embryosackwandung, der dritte stets vorn am Scheitel 
der Keimzelle, vor deren Kern (Abb. 285 und Taf. IV, Abb. 5). Außer- 
dem finden sich hier und da noch weitere, aber viel kleinere Körper in 
geringer Zahl und beliebiger Lage. 
Alle diese Einschlüsse sind nur in 
den einzelligen Embryonen sichtbar, 
in den mehrzelligen ist davon nichts 
mehr zu sehen. Ernst und Ber- 
NARD (1912, S. 177, und Tafel XVII 





Abb. 28. Voyria Pete Stadien aus der Bildung des Endosperms. « SER mit zwei, 
h mit vier Endospermzellen und Keimzelle. In » finden sich innerhalb des Plasmas der Keim- 
zelle «drei kleine nukleolusartige Körper. Vergr. & 280:1, b 378:1. 

Abb. 10) haben in jungen Keimzellen von Burmannia candıda häufig 
ähnlich aussehende Einschlüsse gefunden, die sie als zellfremdes Plasma 
(Synergidenplasma, Plasma des Pollenschlauches oder der generativen 
Zelle) deuten, das mit dem generativen Kerne in die Eizelle eingedrungen 
wäre. Es ist sehr wohl möglich, daß die in den Keimzellen von Voyria 
wahrgenommenen Körper ebenfalls Reste des Pollenschlauchplasmas 

oder der Synergiden sind. 

Die erste Teilung des Embryos tritt ein, wenn das Endosperm aus 
10—-12 Zellen besteht. Sie ist eine Querteilung, so daß eine scheibenförmige 
Basalzelle und eine halbkugelige gerundete Scheitelzelle entstehen. 
Weitere Teilungen in gleicher Richtung folgen, so daß wir einen Embryo 
mit 4—5 einzelligen Etagen erhalten (Abb. 29a). In den 2—3 vorderen 
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Zellen treten auch Langsteilungen auf, so daB schlieBlich eine kleine 
Embryokugel gebildet wird. Der fertig entwickelte Embryo besitzt 
einen Suspensor aus 2—3 Zellen und eine endstandige Kugel aus 6—10 
Zellen (Abb. 295). 

Die den Embryo umschließenden Endospermzellen des mikropylaren 
Endes des Embryosackes sind kleiner und zahlreicher als diejenigen der 
Chalazaseite. Sie legen sich dem heranwachsenden Embryo dicht an 
(Abb. 29a) und haben wohl in erster Linie für dessen Ernährung zu 
sorgen. Später werden die zunächst liegenden Endospermzellen durch 
den wachsenden Embryo gänzlich*verdrängt und aufgelöst. Im ent- 





Abb. 29. Voyria coerulea. Entwicklung des Embryos, Endosperms und der Samenschale. a Vier- 
zelliger, einreihiger Embryo und zahlreiche Endospermzellen mit Reservestoffen erfüllt. Die den 
Embryo umschließenden gen een = viel kleiner und zahlreicher als die der Chalaza- 
seite. Die Innenwände der äußersten der beginnen sich zu verdicken, die 


inneren I degenerieren. » Ausgebildeter Same mit vierzelligem Embryo, Endo- 
spermzellen mit verdickten Wänden, und mit Eiweißkristallen erfüllt. Die Samenschale ist 
fertig entwickelt. Vergr. 230:1. 

wickelten Samen trifft man infolgedessen um den Embryo 1—2 Schich- 
ten kleiner entleerter oder auch völlig zerdrückter Zellen (Abb. 295). 
Der übrige Raum des Embryosackes wird von 12—15 großen mit Re- 
servestoffen angefüllten Endospermzellen erfüllt. Gite (1895, S. 102) 
gibt für Voyria Samen mit kleinen ungegliederten Embryonen und ohne 
Nährgewebean. Wahrscheinlich standen ihm keinereifen Früchte zur Ver- 
fügung, sonst hätte er die großen Endospermzellen wahrnehmen müssen. 

Die Endospermzellen, die in den ersten Stadien der Samenentwick- 
lung nur durch ganz feine Häute voneinander getrennt sind, verdicken 
später ihre Wände stark. Die Verdickungsschichten bestehen aus Zellu- 
lose; die das Endosperm gegen die Samenschale abschließenden Außen- 


wände sind etwas kutinisiert. 














704 E. Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


Bald nach der Befruchtung reichern sich der Embryosack und später 
die Endospermzellen stark mit Stärke an. Die Körner sind meist zu- 
sammengesetzt, und jedes Teilkorn besitzt eine lichtbrechende Spalte. 
Die Stärkekörner liegen meist dieht um die Endospermkerne (Taf. IV, 
Abb. 2—4, und Textabb. 28a und 5). Im Verlaufe der Endosperm- 
bildung verschwindet die Stärke allmählich. Als Reservestoff des Zell- 
inhaltes tritt Eiweiß in Form von großen und kleineren rhombischen 
Kristallen auf. Der größere Teil der Kohlehydrate ist offenbar in Form 
von Reservezellulose in den Membranen gespeichert. 

Von den zahlreichen Samenanlagen eines Fruchtknotens entwickeln 
sich zwar nie alle, wohl aber die meisten zu Samen. Verhältnismäßig 
wenige erreichen nicht das Stadium der Befruchtungsreife oder bleiben 
unbefruchtet. Auf ganz jungen Stadien zurückbleibende oder zu Para- 
physen umgewandelte Samenanlagen, wie sie Jonow (1885, S. 445) für 
die von ihm untersuchten Leiphaimos-Arten angibt, kommen bei Voyria 
nicht vor. 


b) Voyriella parviflora. 

Nach der Befruchtung wandert auch im Embryosacke von Voyriella 
der sekundäre Embryosackkern bis etwa in die Mitte der Zelle hinunter 
(Taf. IV, Abb.11). Er liegt hier eingebettet in einer Plasmascheibe, 
die mit dem Wandbelag durch zahlreiche Brücken in Verbindung steht. 
Sein Volumen nimmt rasch zu. Die Spindel der ersten Teilung liegt, 
wie bei Voyria in der Längsrichtung des Embryosackes und der Samen- 
anlage. Es konnten mehrmals Stadien aus der Teilung des sekundären 
Embryosackkernes und auch weitererEndospermkerne beobachtet werden. 
Die Kernplatten sind groß, die Chromosomen in Form länglicher Stäb- 
chen sehr deutlich. Es wurden hier etwa 32—36 Chromosomen gezählt, 
was ungefähr der dreifachen haploiden Zahl entsprechen würde. Nach 
der Teilung wandern die beiden ersten Endospermkerne auseinander, 
der eine kommt unmittelbar unterhalb die Keimzelle, der andere in den 
unteren, antipodialen Teil des Embryosackes zu liegen. Wie bei Voyria 
folgt der ersten Kernteilung unmittelbar eine Zellteilung nach. Es folgt 
also Voyriella in Übereinstimmung mit Voyria dem Typus des zellulären 
Endosperms (Abb. 30«). 

Durch die erste Teilung wird der Embryosack in zwei gleichgroße, 
übereinanderliegende Zellen zerlegt. Die Weiterentwicklung des Endo- 
sperms erfolgt ähnlich wie bei Voyria. Durch den zweiten Teilungsschritt 
entstehen wieder vier gleichgroße, kreuzweise gelagerte Zellen (Abb. 306). 
Die weiteren Teilungen lassen allmählich ein zweischichtiges Endosperm 
entstehen. In späteren Stadien kann man deutlich eine periphere Zell- 
schicht von einer inneren, die aus größeren, unregelmäßigeren Zellen be- 
steht, unterscheiden (Abb. 30c und 31a). 
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Während dieser ersten Phase der Endospermentwicklung verharrt 
die Keimzelle am oberen Ende des Embryosackes in einem Ruhezustand. 
Das Chromatin ihres Kernes ist fein verteilt, größere Chromatinkörper- 
chen sind nicht mehr sichtbar, es ist auch nur ein Nukleolus vorhanden. 
Öfters ist an der Basis der Keimzelle ein eigentümliches Gebilde von der 
Gestalt eines winklig gebogenen, dicken Balkens zu erkennen, der sich 
dem Plasma eng anschmiegt (Abb. 30a). Er besteht wahrscheinlich aus 
Zellulose, da er sich mit Membranfarbstoffen, wie Bismarckbraun oder 
Hämatoxylin intensiv färben läßt. Über seine Entstehung vermag ich 
keine Auskunft zu geben. Vielleicht ist er aus den zusammengepreßten 
Membranresten der Synergiden, des Pollenschlauches und anderer ver- 
drängter Elemente hervorgegangen. 

Zu Beginn der Weiterentwicklung der Keimzelle streckt sie sich un- 
gefähr auf die doppelte Länge (Abb. 30c). Die weitere Entwicklung 





a 
Abb. 30. Voyriella parviflora. Stadien aus der Entwicklung des Endosperms. a Zwei, b vier 
und c acht Endospermzellen und junge Keimzelle. In c die Keimzelle langgestreckt. Vergr. 300: 1. 


stimmt fast genau mit derjenigen bei Voyria iiberein. Die erste Teilung 
der Keimzelle ist eine Querteilung (Abb. 31a). Weitere Teilungen in 
gleicher Richtung führen zur Ausbildung einer Reihe von 6—7 überein- 
anderliegenden Zellen (Taf. V, Abb. 2-3). Die Basalzelle der Reihe 
unterscheidet sich von allen übrigen durch größere Länge. Ihr Kern 
liegt am vorderen Ende, während das Plasma gegen die Basis hin eine 
große Vakuole enthält (Taf. V, Abb. 2-3). 

In den 3—4 vorderen Zellen des Embryos führen weitere Längs- und 
Querteilungen zur Bildung einer Embryokugel. Im entwickelten Samen 
besteht der Embryo aus einem Suspensor von 2—3 Zellen und einer 
Kugel, die aus 16—24 Zellen gebildet sein wird (Abb. 316). Der Embryo 
von Voyriella ist bedeutend größer als derjenige von Voyria und jeden- 
falls von allen untersuchten Arten am wenigsten reduziert. 

Das Wachstum des Embryos findet in engem Kontakt mit dem Endo- 
sperm statt, dessen Zellen sich ihm eng anschmiegen (Taf. IV, Abb. 12). 
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Das Endosperm von Voyriella ist relativ vielzellig. Ein entwickelter 
Same mag 30—40 Endospermzellen enthalten, die auf medianen Längs- 
schnitten deutlich in zwei Schichten angeordnet sind (Abb. 316). 

Die Wände der Endospermzellen, die in früheren Stadien sehr dünn 
sind, werden allmahlich stark verdickt, ganz besonders stark die peri- 
pheren Wände der äuBeren Schicht, an welche die Samenschale grenzt. 
Thr Durchmesser ist ebenso breit, wie derjenige der gesamten Samen- 
schale (Abb. 316). 

Im Zellinhalt der Endospermzelien findet zunächst eine Speicherung 
von Stärke, später vornehmlich von Eiweißstoffen in Form rhombischer 
Kristalle statt. Schon in den achtkernigen Embryosäcken ist gelegent- 
lich Stärke im Plasma um Ei- und Polkerne vorhanden. Während der 





Abb. 31. Voyriella partiflora. Stadien aus der Bildung des Endosperms, Embryos und der 
Samenschale. a Vielzelliges Endosperm und zweizelliger Embryo. In der äußersten Integument- 
schicht nn sich die Innen- wie Seitenwände der Zellen. b Ausgebildeter Same mit vier- 
zelligem Embryo und zahlreichen Endospermzellen, deren Wände stark verdickt sind. Die inneren 

tschicht sind bis auf eine Lamelle zerdrückter Reste verschwunden. Vergr. 208: 1. 





ersten Stadien der Endospermentwicklung scheint sie merkwürdigerweise 
zu fehlen. Erst die Zellen des acht- und mehrzelligen Endosperms ent- 
halten wieder 6—8 große, zusammengesetzte Stärkekörner und 10—20 
kleine, einfache. Dazu kommen später noch 2—3 groBe und verschiedene 
kleinere, rhombische Eiweißkristalle (Taf. V, Abb. 4). Voyriella ist die 
einzige der bis jetzt untersuchten Arten, die in ihren Endospermzellen 
Stärke und Eiweißkristalle zugleich besitzt. 

Während der Ausbildung des Endosperms und des Embryos hat sich 
auch der Same als ganzes bedeutend vergrößert und sich namentlich 
stark verbreitert. Die jungen Samenanlagen sind langgestreckt, während 
der ausgebildete Samen fast kugelig ist. 

Fast alle Samenanlagen entwickeln sich zu Samen. Auf dem Quer- 
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schnitt durch einen jungen Fruchtknoten trifft man 16—18 Samen- 
anlagen an jeder Plazenta, in einem entsprechenden Schnitt durch eine 
reife Frucht 12—15 Samen. Es sind auch hier stets alle Samenanlagen 
eines Schnittes ungefähr im gleichen Entwicklungsstadium. In größerer 
Anzahl zurückbleibende und sich in Paraphysen umwandelnde Anlagen 
kommen auch bei Voyriella nicht vor. 


c) Leiphaimos spec. 

Kurz nach der Befruchtung ist die Keimzelle ziemlich groß, ihr Kern 
liegt im dichten Plasmabelag des Scheitels, und ihr Plasma besitzt basal- 
wärts eine große Vakuole (Taf. V, Abb. 10). Später nimmt das Volumen 
der Keimzelle stark ab, sie besteht schließlich nur noch aus dem Kern 
und wenig Plasma, die Vakuolen sind verschwunden (Taf. V, Abb. 11). 
In diesem Zustande verharrt sie bis zu ihrer Weiterentwicklung, sie 
macht gewissermaßen eine Art Ruheperiode durch. Bei der von Jonow 
(1885, S. 444, und Abb. 62) untersuchten Leiphaimos trinitatis ist die 
Keimzelle in diesem Stadium von einer derben, quellbaren Membran 
umschlossen, was bei der von mir untersuchten Leiphaimos-Art nicht 
der Fall ist. 

Die Untersuchung der Endospermbildung von Leiphaimos bot be- 
sonders große Schwierigkeiten, da in vielen Embryosäcken Degenera- 
tionserscheinungen auftreten. Die Endospermkerne haben in den Samen- 
anlagen oft ganz verschiedenes Aussehen und verschiedene Lagerung, 
so daß es anfänglich nicht leicht festzustellen ist, welche Bilder aus 
einer normalen und welche solche aus einer abnormalen Entwicklung dar- 
stellen. Daß auch der Embryo bald normal, bald wieder geschrumpft 
erscheint, macht die Sache nicht verständlicher. Öfters kam es vor, daß 
gerade in Embryosäcken mit normal aussehenden Endospermkernen 
der Embryo weniger gut erhalten war und umgekehrt schöne, unge- 
schrumpfte Embryonen sich zusammen mit degenerierten Endosperm- 
zellen im gleichen Embryosack vorfanden. 

Ich beschreibe zuerst den mir als normal erscheinenden Entwick- 
lungsgang und hierauf einige Abweichungen. 

Während vor der Zellbildung in achtkernigen Embryosäcken das 
Plasma nur als Wandbelag vorhanden ist und das Innere von einer 
großen einheitlichen Vakuole eingenommen wird, reichert sich sogleich 
nach der Befruchtung der ganze Embryosack stark mit einem fein- 
maschigen Plasma an (Abb. 32). 

Nach der Befruchtung wandert der sekundäre Embryosackkern 
etwa bis in die Mitte der großen Zelle, wo seine Teilung erfolgt. Die 
Spindelachse der Teilungsfigur steht wie bei den Arten mit zellulärem 
Endosperm in der Längsrichtung des Embryosackes. Die beiden Tochter- 
kerne wandern sogleich auseinander gegen die beiden Pole (Abb. 32a). 

Planta Bd. 3. 46 
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Der ersten Kernteilung folgt keine Zellteilung nach. Leiphaimos gehört 
wie die untersuchten autotrophen Gentianaceen dem Typus der nukleären 
Endospermbildung an. Nach Srorr (1921, S. 52) hat im allgemeinen 
bei Embryosäcken mit nukleärem Endosperm die Spindel bei der ersten 
Teilung des primären Endospermkernes keine bestimmte Lage im 
Embryosacke, bei Leiphaimos aber ist die Richtung der Spindel noch 
weitgehend konstant. 

In den folgenden Teilungsschritten haben die Spindeln keine be- 
stimmte Richtung im Embryosacke, doch werden die entstehenden 
Kerne ungefähr in gleichem Abstande voneinander im Innern verteilt. 
(Abb. 32 und 33). Das Plasma der großen Zellen wird gleichzeitig immer 
dichter, die einzelnen Waben immer kleiner. Durch drei Teilungsschritte 





a c 
Abb. 32. Leiphaimos spec. Stadien aus der Entwicklung des Endosperms. a Zwei, b acht freie 
und junge Keimzelle. c Bildung von Endospermzellen. Die Keimzelle ist hier 

langgestreckt. Vergr. a 336:1, b u. c 350: 1. 


freier Endospermkerne werden 8 Kerne gebildet (Abb. 325), dann tritt 
simultane Zellbildung ein (Abb. 32c). 

Nun beginnt auch die Weiterentwicklung der Keimzelle. Zuerst er- 
folgt wie bei den anderen Arten ihre Streckung auf das doppelte bis 
dreifache der ursprünglichen Länge (Taf. V, Abb. 12). An der Ansatz- 
stelle der Keimzelle an der Embryosackwandung ist eine intensiv färb- 
bare Membranverdickung erkenntlich, welche die Zelle basalwärts auf 
der ganzen Fläche umfaßt. Sie vergrößert sich später noch stark und 
wird zu einem eigenartigen, fast zangenfürmigen Embryoträger (Abb. 335 
und Taf. V, Abb.13). Jomow hat für Leiphaimos trinitatis (Taf. X VIII, 
Abb. 63—65) ähnlich gebaute Träger gezeichnet, hat aber darüber, wie 
über ihre Entstehung im Texte nichts erwähnt. 

Die erste Teilungdes Embryos erfolgt, wie bei allen anderen Arten, quer 
in zwei übereinanderliegende Zellen. Von diesen teilt sich jede höchstens 
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noch einmal in der Querrichtung. Eine Teilung der vordersten Zelle in 
der Längsrichtung beschließt den Entwicklungsgang, so daß der fertige 
Embryo aus 4—5 Zellen besteht (Abb. 336 und Taf. V, Abb. 13). Eine 
langgestreckte oder auch zwei kürzere basale Zellen bilden den Suspensor, 
dem sich eine kleine scheitelständige Kugel aus drei Zellen anschließt. 
Auch JoHow hat bei allen von ihm untersuchten Leiphaimos-Arten nur 
kleine, wenigzellige Embryonen angetroffen, die alle noch reduzierter 
sind als bei der von mir untersuchten Spezies. Bei Leiphaimos trinitatis 
besteht nach Jonow der Embryo aus vier, bei L. uniflora aus drei und 
bei L. obconica und tenella aus nur zwei Zellen. Im Vergleich zu den 
übrigen saprophytischen Gentianaceen hat Leiphaimos die reduziertesten 
Embryonen. Von Saprophyten aus anderen Familien haben die Bur- 
mannia-Arten ebenfalls auf 3—4 Zellen reduzierte Embryonen. 

Das fertige Endosperm besteht ebenfalls nur aus wenigen Zellen, 
auf einem medianen Längsschnitt durch einen Samen trifft man etwa 
8—10 Zellen. Es weist Leiphaimos auch in bezug auf die Ausbildung 
des Endosperms die weitgehendste Reduktion auf. Von den von Jonow 
untersuchten Leiphaimos-Arten kommt L.trinitatis der hier unter- 
suchten am nächsten. Die Arten mit den später an beiden Enden lang- 
geschwänzten Samenanlagen, wie L. tenella und uniflora, haben noch 
weniger Endospermzellen. Sie scheinen in bezug auf Ausbildung des 
Embryos und des Endosperms viel veduzierter zu sein, als die Arten, 
deren Samen kugelig bleiben. Sie sind von allen saprophytischen Gen- 
tianaceen die am weitesten reduzierten. 

Wie bei den anderen Arten sind auch bei Leiphaimos spec. die Endo- 
spermzellwände reifer Samen stark mit Reservezellulose verdickt, na- 
mentlich ist die nach außen gelegene Wand der Zellen (Abb. 335) beson- 
ders breit. Als einziger Reservestoff des Zellinhaltes tritt Eiweiß in 
Form vieler kleiner rhombischer Kristalle auf. Diese liegen alle in den 
Ecken eines feinen Plasmanetzes, das die Zellen ganz erfüllt. Stärke 
fehlt in den Embryosäcken, und auch alle übrigen Teile des Frucht- 
knotens, Plazenten und periphere Schichten der Samenanlagen, die bei 
Voyria oder Cotylanthera mit Stärke vollgepfropft waren, sind merkwür- 
digerweise bei Leiphaimos stärkefrei. 

An Stelle der eben geschilderten Entwicklung von Embryo und Endo- 
sperm treten in vielen Samenanlagen Erscheinungen auf, die als Degene- 
rationen aufzufassen sind. Sie betreffen im besonderen die Endosperm- 
kerne während die Embryonen, abgesehen von Schrumpfungen, keine 
großen Abweichungen zeigen. 

Unter den Embryosäcken mit 2—8 Endospermkernen trifft man 
immer wieder solche, in denen die Kerne anstatt gleichmäßig im Embryo- 
sack verteilt zu sein, auf einem Haufen vereinigt liegen. Gegenüber nor- 
malen Endospermkernen weisen sie ein bedeutend kleineres Volumen 

46* 
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auf. Der Durchmesser eines normalen Kernes beträgt etwa 10 u, wäh- 
rend diejenigen degenerierender Embryosäcke nur 6,3 aufweisen. Am 
auffallendsten sind die Nukleolen der abnormen Kerne. Sie sind 
stets größer als in normalen Endospermkernen und kommen nur in 
Einzahl vor, während normale Kerne meistens deren drei besitzen. Auch 
das Plasma der degenerierenden Embryosäcke hat ein anderes, ab- 
normes Aussehen. Statt den ganzen Raum in Form eines feinmaschigen 
Netzes zu erfüllen, ist es zu einzelnen Streifen oder einem breiten Bande 
zusammengezogen, in welchem auch der Kernhaufen liegt. Merkwürdig 





sich die tangentialen Innenwände, wie die Radialwände zu verdicken. 
Vergr. 250:1. b Same mit vierzelligem Embryo und wenigen Endospermzellen, die mit 
Eiweißkristallen angefüllt sind; die Wände der Endospermzellen sind stark verdickt. Die Innen- 

wände der innersten peripheren Schicht der Samenanlage haben sich ebenfalls verdickt. 
Vergr. 200 : 1. 

ist, daß der Embryo daneben völlig normales Aussehen hat. Reste des 
Pollenschlauches deuten daraufhin, daß eine Befruchtung stattge- 
funden hat. Es kann sich wohl nicht um bloße Schrumpfungserschei- 
nungen infolge der Präparation handeln. Die Ursache der Degenerations- 
erscheinungen festzustellen, war mir aber nicht möglich. Alle Samen- 
anlagen mit derart modifiziertem Embryosackinhalt scheinen ihre Ent- 
wicklung nicht zu Ende zu führen, denn Veränderungen der Hüllschich- 
ten, die zur Bildung einer Samenschale führen, treten nicht auf. Es ist 
noch zu bemerken, daß in einzelnen Fruchtknoten nur wenige Samen- 
anlagen diese Erscheinungen zeigen, in der großen Mehrzahl aber sich 
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die Entwicklung normal vollzieht und die Samenanlagen zu fertigen Samen 
werden. Daneben fand ich aber wenige Blüten, in denen nur ganz wenige 
reife Samen gebildet worden waren, alle anderen Samenanlagen waren 
auf frühen Stadien der Entwicklung zuriickgeblieben und degeneriert. 
JoHow (1885, 8. 445) hat bei den von ihm untersuchten Leiphaimos- 
Arten ebenfalls degenerierte Samenanlagen gefunden, doch handelt es 
sich dort offenbar um ganz andere Vorgänge. Bei jenen Arten tritt in 
jungen Samenanlagen, schon vor der Bildung des Embryosackes, ein 
Stillstand in der Entwicklung ein. Trotzdem wachsen sie zu normaler 
Größe der Samenanlagen heran, bestehen aber oft nur aus wenigen Zellen. 


d) Die Ooapogamie bei Cotylanthera tenuis. 

Frienor nahm an, daß sich bei Cotylanthera die Befruchtung in nor- 
maler Weise vollziehe. Über die Bestäubungsverhältnisse äußert er sich 
wie folgt (1897, S. 221—22): „Bezüglich der Frage der Bestäubung der 
Narbe mit Pollenkörnern kann ich nur sagen, daß dieselben vermutlich 
durch Insekten auf die Narbe übertragen werden. Ich neige deshalb 
dieser Ansicht zu, weil ich niemals periodisch wiederkehrende Bewegun- 
gen einzelner Blütenbestandteile wahrnehmen konnte und die Öffnungs- 
stellen der Antheren immer tiefer als die Narben zu liegen kommen.“ 

Wie ich schon bei der Besprechung der Blütenteile erwähnt habe, 
steht die Narbe offener Blüten immer etwa 1 mm höher als die Spitze 
der Antheren. Diese öffnen sich auf eine schon lange bekannte Weise, 
indem zuerst die beiden Pollenfächer einer Theke miteinander ver- 
schmelzen und später sich auch noch die Theken selbst vereinigen, so 
daß die ganze Anthere einen einheitlichen Raum enthält, der sich durch 
einen apikalen Porus öffnet. In den aufgesprungenen Pollensäcken sind 
aber schon fast alle Pollenkörner vollständig zusammengeschrumpft. 
Nur in einigen wenigen konnten noch intakte, zum Teil sogar gekeimte 
Pollenkörner angetroffen werden. Schon in Anbetracht der Stellung 
von Narbe und Antheren ist es aber nicht wahrscheinlich, daß Pollen- 
schläuche aus den Antheren auf die Narbe derselben Blüte gelangen. 
Ein direktes Hinüberwachsen ist bei dem großen Abstand von Narbe 
und Antherenscheitel völlig ausgeschlossen. 

Von all den vielen untersuchten Narben war nur eine einzige bestäubt. 
Die Körner dieses Belages waren aber schon derart geschrumpft, daß 
nicht mehr festgestellt werden konnte, ob eine Keimung stattgefunden 
hatte oder nicht. Wahrscheinlich war die Blüte durch ein Insekt be- 
stäubt worden, da mit den Pollenkörnern noch eine Menge Fremdkörper 
und Schleim auf der Narbe lagen. Alle anderen Narben waren aber voll- 
ständig pollenfrei. 

Auch fanden sich im leitenden Gewebe des Griffels und des Frucht- 
knotens nie Pollenschläuche vor, während solche doch gerade hier bei den 











712 E. Oehler: Entwicklungsgeschichtlich-zytologische Untersuchungen 


anderen Arten so häufig waren. Es ist demnach sicher, daB die Eizelle 
sich ohne verherige Befruchtung zum Embryo entwickeln muB. Ob 
Cotylanthera tenuis verschiedene Rassen aufweist, die sich hinsichtlich 
der Befruchtung verschieden verhalten, muB dahin gestellt bleiben. Das 
mir zur Verfiigung stehende Material von Buitenzorg war durchaus 
einheitlich. 

Ihre Embryosäcke sind, soweit dies festgestellt werden konnte, 
diploider Natur, ihre Kerne weisen unreduzierte Chromosomenzahl auf. 
Die Eizelle ist nicht befruchtungsbedürftig und kann sich ohne weiteres 
zum Embryo entwickeln. Wie aber schon ERNST (1913, S. 142) nach- 
gewiesen hat, erfolgt ihre Weiterentwicklung zum Embryo nicht sofort, 





Abb. 34. Cotglauthera tenuis. Stadien aus der Bildung des kin a Achtkerniger Em- 
bryosack mit Eikern und zwei Synergidenkernen am unteren, und zwei Antipodenzellen am oberen 
Ende, in der Mitte V stadium der beiden Polkerne. Vergr. 675:1. b Embryosack 
mit den zwei ersten Endospermkernen und der Keimzelle im Ruhestadium. Vergr. 540:1. c Vier 
und d acht Endospermkerne und ruhende Keimzelle. Vergr. 378: 1. 

sondern sie macht in gewissem Sinne eine Art Ruheperiode durch, die 
mit einer Gestaltsveranderung verbunden ist. Sie liegt am Scheitel des 
Embryosackes, meistens aber etwas seitlich davon und ist äuBerst klein. 
Da sie nur aus dem von einer diinnen Plasmaschicht umhüllten Kerne 
besteht, kann sie leicht übersehen werden (Abb. 34—d und Taf. V, 
Abb. 14). In diesem Zustande verharrt die Keimzelle unverandert bis 
die Endospermbildung fast zum AbschluB gekommen ist. Sie ist oft 
neben den Endospermkernen kaum zu sehen, da die ganze Zelle kleiner 
als ein einzelner Endospermkern ist (Abb.34d). Ahnliche Ruheperioden 
und Gestaltsveränderungen der Eizelle vor ihrer Weiterentwicklung zum 
Embryo sind schon von anderen apogamen Angiospermen z. B. Balano- 
phora und Burmannia coelestis (ERNST 1918, S. 311) bekannt. 
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Die Verschmelzung der beiden Polkerne erfolgt etwa in mittlerer Höhe 
des Embryosackes (Abb. 34a). Der sekundäre Embryosackkern voll- 
zieht an dieser Stelle auch seine erste Teilung. Die Spindelachse liegt 
dabei in der Querrichtung des Embryosackes, die beiden ersten Endo- 
spermkerne liegen dicht nebeneinander auf gleicher Höhe (Abb. 346). 
Der ersten Kernteilung folgt keine Zellteilung nach. Cotylanthera folgt 
wie Leiphaimos und die meisten Gentianaceen dem nukleären Typus der 
Endospermbildung. Es ist mir einige Male gelungen, in der Prophase 
der Teilung von Endospermkernen die Zahl der Chromosomen fest- 
zustellen. Es konnten immer 60 und mehr gezählt werden, eine Zahl 
also, die nur durch Verschmelzung von zwei Polkernen mit unreduzierter 
Zahl von 32 Chromosomen zustande gekommen sein kann. Die Endo- 
spermkerne von Cotylanthera führen also die tetraploideChromosomenzahl. 

Die heiden ersten Endospermkerne wandern gegen die Pole des 
Embryosackes, wo eine neue Teilung erfolgt (Abb. 35a). Die Spindel- 
achsen stehen wahrscheinlich wieder inder Querrichtung, da nachher zwei 
Kernpaare in Plasmabrücken nebeneinanderliegend gefunden werden 
(Abb. 34c). Die weiteren Teilungen konnten nicht mehr im einzelnen 
verfolgt werden. Sie scheinen vorerst ebenfalls noch in bestimmter 
Richtung zu erfolgen, da auch in Embryosäcken mit 8 und mehr freien 
Kernen diese immer paarweise angeordnet in verschiedenen Etagen 
übereinanderliegen (Abb. 34d). 

In den schmalen Embryosäcken bildet das Plasma meist einen 
dünnen Belag längs der Wandung. Nur zwischen den auf gleicher Höhe 
liegenden Kernen wird der Zellraum durch Plasmabrücken überquert 
(Abb. 34). Nach der Entstehung von 8 oder mehr freien Endosperm- 
kernen erfolgt simultane Zellbildung. Entsprechend der regelmäßigen 
Lagerung der Kerne entstehen auch Zellen, die in zwei Längsreihen neben- 
einanderliegen (Abb. 355). Die ganze Samenanlage und ihre Embryo- 
säcke haben sich bis zu diesem Entwicklungsstadium infolge der dichten 
Lagerung nur wenig verbreitern können. Später wird eine Verbreiterung 
der Embryosäcke innerhalb der Samenanlagen dadurch möglich, daß 
die beiden inneren Zellschichten der Wandung bei der Samenbildung 
resorbiert werden. Das Endosperm dehnt sich nun in die Breite aus und 
seine Zellenzahl wird demnach beträchtlich vergrößert (Abb. 35c). 

Die Keimzelle beginnt ihre Weiterentwicklung erst, wenn das Endo- 
sperm schon zellig geworden ist. Sie setzt mit einer starken Streckung 
auf das zwei- bis dreifache der ursprünglichen Länge ein (Taf. V. 
Abb. 15). Die erste Teilung ist wie bei den andern untersuchten Arten 
eine Querteilung. Weitere Teilungen in gleicher Richtung folgen bald 
nach, so daß der Embryo bald aus einer Reihe von 6 übereinander- 
liegenden Zellen besteht (Taf. V, Abb. 16). In den vordersten 2—3 
Zellen treten auch Teilungen in der Längsrichtung auf, die zur Bildung 
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einer Embryokugel führen (Taf. V, Abb. 17 und 18). Die basalen Zellen 
der Reihe bilden den Suspensor, sie sind immer breiter als lang. Die 
Ansatzzelle wird von den verdickten Wänden der Endospermzellen um- 
schlossen (Taf. V, Abb. 18). Der Embryo ausgereifter Samen ist im Ver- 
gleich mit den anderen Arten ziemlich groB und vielzellig. Er besteht 
aus einem Suspensor von drei und einer Embryokugel aus mindestens 
8—16 Zellen. Fiepor gibt für den ganzen Embryo 14 Zellen an. In be- 
zug auf die GrôBe und Zellenzahl des Embryos, wie in der Zahl der 





j b 
Abb. 35. Cotylanthera tenuis. Bildung des Embryos, Endosperms und der Seeman a Samen- 
anlage, deren Embryosack zwei Endospermkerne und eine ruhende Keimzelle besitzt. Vergr. 378 : 1. 
b Zellbildung im Endosperm. Die Wände der äußersten Schicht der Samenanlage beginnen sich 
zu verdicken. c Ausgebildeter Same mit vielzelligem Embryo, zahlreichen Endospermzellen, 
deren Wände verdickt sind und die in ihrem Lumen Eiweißkristalle führen. Die inneren der 
peripheren Schichten der Samenanlage sind völlig verschwunden, die äußerste allein bildet die 
Samenschale. Vergr. 280 : 1. 
Endospermzellen ist Cotylanthera viel weniger reduziert als z. B. die 
Leiphaimos-Arten, denen sie sonst in ihrem Bau am nächsten kommt. 

Im entwickelten Samen sind die Wände der Endospermzellen, wie 
bei den anderen Arten, stark verdickt. Am stärksten sind wieder die 
peripheren Wände der äußersten Zellen ausgebildet, die das Endosperm 
gegen die Samenschale hin abschließen (Abb. 35c). 

Als einziger Reservestoff des Zellinhaltes tritt vornehmlich Eiweiß 
auf, in Form weniger, größerer und einer Menge kleiner rhombischer 
Kristalle. Es ist interessant, daß gerade die Art, die in allen Teilen des 
Fruchtknotens und der Samenanlagen so mit Stärke vollgepfropft ist, 


solche in den Endospermzellen des Samens vollständig entbehrt. 
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In der Zahl der ausgebildeten Samen verhalten sich die Fruchtknoten 
von Cotylanthera weitgehend verschieden. In den einen entwickeln sich 
sozusagen fast alle Samenanlagen zu fertigen Samen. Sie sind sodann 
auch im ausgebildeten Zustande eng und schmal und liegen dicht ge- 
preßt aneinander. In anderen Fruchtknoten sind es dagegen oft nur 
ganz wenige, meist 5-8Samenanlagen auf einem Querschnitt, die zu Samen 
geworden sind. Alle anderen sind im Stadium des achtkernigen Embryo- 
sackes stehen geblieben und bilden eine Art Füllmaterial, in welchem 
die ausgebildeten Samen eingebettet liegen. Diese sind alle merklich 
breiter als diejenigen der vielsamigen Fruchtknoten. Ihre Embryonen und 
die einzelnen Endospermzellen sind aber nicht größer, dagegen werden 
in diesen größeren Samen mehr Zellen im Endosperm gebildet. Die ver- 
einzelten Samen solcher Fruchtknoten liegen bald regellos zerstreut an 
beliebiger! Stellen der Plazenta, bald alle an einer Stelle der Plazenta 
neben- oder übereinander. Bald sind sie nur an einer Plazenta, bald an 
entsprechenden Stellen beider vorhanden. Auf Längsschnitten trifft 
man die entwickelten Samen hauptsächlich in mittlerer Höhe des Frucht- 
knotens, während der obere und untere Teil von unentwickelten Samen- 
anlagen erfüllt sind. Sehr wahrscheinlich sind es Fragen der Ernährung, 
die weitgehend eine Rolle bei der Weiterentwicklung einer größeren 
oder kleineren Anzahl von Samenanlagen spielen. 


VII. Bau und Entwicklung der Samenschale. 


Bau und Entwicklung der Samenschale autotropher Gentianaceen 
sind von GUuÉRIN (1904, S. 33—52) eingehend untersucht und beschrie- 
ben worden. Die Entwicklung vollzieht sich bei allen bis jetzt unter- 
suchten Arten in gleicher Weise, verschieden bei den einzelnen Arten 
ist nur die Ausbildung und Form der Zellen bzw. der Verdickungsbänder 
oder Leisten ihrer Membranen. Guérin faßt seine Ergebnisse in folgende 
Sätze zusammen: „Le tegument séminal des Gentianoidees est formé 
d’une seule assise de cellules provenant de l’assise externe du tégument 
ovulaire, les assises sousjacentes n’existant plus qu’à l’état de débris ou 
ayant complètement disparu.“ Über den Verlauf seiner Ausbildung 
schreibt er: ,,La destruction du tégument ovulaire se poursuit graduelle- 
ment de l’intérieur vers l’extérieur, l’assise externe se trouvant en 
définitive seule respectée pour constituer le tégument séminal.“ 

Bei allen vier von mir untersuchten heterotrophen Arten erfolgt die 
Bildung der Samenschale durchaus entsprechend den von GUÉRIN ge- 
machten Angaben. 

a) Voyria coerulea. 

Im Stadium des achtkernigen Embryosackes besteht das Integument 
aus 3—4 Schichten. Ihre Zellen sind alle ungefähr gleich stark ent- 
wickelt (Abb. 156). Zu Beginn der Endospermentwicklung vergréBert 
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sich die äußerste Zellage stark. Ihre Zellen sind in radialer Richtung 
gestreckt und dicht mit Plasma und Stärke erfüllt (Abb. 28a). 

Die inneren Integumentschichten, die schon von Anfang nur wenig 
Stärke enthielten, sind nun völlig stärkefrei. Im weiteren Verlaufe der 
Samenentwicklung werden sie vollständig verdrängt, und es verschwin- 
den, wie GuÉRIN schon bemerkt hatte, die Innern zuerst. Im ausgereif- 
ten Samen sind sie ganz verschwunden oder liegen etwa noch als dünne 
Lamelle zerdrückter Reste der Samenschale innen an. 

Gleichzeitig mit der Verdrängung der inneren Integumentschichten 
erfolgt in der äußersten Schicht, die allein zur Samenschale wird, die 
Ausbildung von Wandverdickungen. Diese werden an den tangentialen 
Innenwänden und am unteren Teil der radialen Seitenwände angelegt; 
der äußere Teil der Radialwände sowie die äußeren Tangentialwände 
bleiben also unverdickt (Abb. 29a und 6 und 36a). Die Zellen enthalten 
noch alle einen Kern, welcher der zu verdickenden Wand angelagert 
ist, und führen reichlich Plasma und Stärke (Abb. 29a). 

In ausgereiften Samen (Abb. 296) ist die Wandverdickung gegenüber 
dem in Abb. 29a dargestellten Stadium noch bedeutend verstärkt wor- 
den. Sie nimmt jetzt fast die innere Hälfte der Zellräume ein. In der 
Flächenansicht zeigen die Zellen der Samenschale stark wellig verbogene 
Wände (Abb. 366). Die Wandverdickungen in der Samenschale von 
Voyria coerulea sind also ähnlich wie bei den von GuÉRIN beschriebenen 
Exacum-Arten. 

Die Gesamtheit der verdickten Wände bildet im ausgereiften Samen 
eine zusammenhängende Schicht, die das ganze Endosperm umgibt. Sie 
sind im natürlichen Zustande gelb gefärbt und geben mit Anilinsulfat- 
Schwefelsäure Gelb-, mit Phlorogluzin-Salzsäure Rotfärbung. 

Die unverdickten Außenwände der die Samenschale bildenden Zellen 
sind stark linsenförmig nach außen vorgewölbt (Abb. 36a). Abb. 296 
gibt kein richtiges Bild von Form und Größe der Zellen der Samenschale, 
da die mit der Präparation verbundene Entwässerung und das Einbetten 
in Paraffin eine Kontraktion der Zellwände verursachen. 

Der Mikropylengang ist während der Endospermbildung durch das 
Wachstum der künftigen Samenschalzellen geschlossen worden (Abb. 29a 
und 6). Der Same ist allseits, bis auf die kleine Ansatzstelle an der Pla- 
zenta von der verdickten Samenschale umgeben. Die reifen Samen sind 
breit oval, ihr Längsdurchmesser beträgt etwa 0,3 mm, der Querdurch- 
messer 0,2—0,25 mm. 


b) Voyriella parviflora. 
Als einzigen Vertreter saprophytischerGentianaceen hat GUÉRIN (1904, 
S. 52) Voyriella parviflora auf die Bildung der Samenschale hin untersucht. 
Er faßt seine Ergebnisse in folgenden Sätzen zusammen: ,,L’assise 
tégumentaire est formée de cellules à parois peu épaisses. Les faces 
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latérales portent de très étroites bandes d’épaississement à peine appa- 
rentes, et la face interne des ponctuations excessivement fines.“ Es ist 
mir gelungen, die Bildung der Samenschale von Voyriella parviflora 
schrittweise zu verfolgen. 

Schon kurz nach der Befruchtung, wenn das Endosperm aus 2—4 
Zellen besteht, beginnt die auBere der 3—4 Integumentschichten sich 
stark zu vergréBern. Ihre Zellen dehnen sich namentlich in radialer 
Richtung, so daB sie bald breiter sind als die drei inneren Integument- 
schichten zusammen (Abb. 30a). Ihre Zellräume enthalten reichlich 
Stärke, während diese den Zellen der inneren Schichten völlig fehlt. 





d 


Abb. 36. Zellen der Samenschale. Foyria coerulea. a Querschnitt durch die Samenschale. Die 
innere Tangentialwand, sowie der untere Teil der Radialwände sind verdickt, die äußere, unver- 
dickte Tangentialwand ist stark linsenförmig nach außen vorgewölbt. b Flächenansicht der 
Samenschale; die Zellwände sind stark wellig verbogen. Voyriella parviflora. c — 
einer Zelle. In der Radialwand erfolgt die Verdickung in der Gestalt zahlreicher Leisten. d 
Flächenansicht; die verdickte innere Tangentialwand weist feine, ovale Tüpfel auf. Vergr. 336 :1. 

In den Zellen der äußersten Schicht werden die tangentialen Innen- 
wände, sowie die radialen Seitenwände partiell verdickt. Die äußeren 
Tangentialwände bleiben wie bei Voyria unverdickt. Die Verdickung 
der Radialwände ist aber bei Voyriella keine vollständige. Sie erfolgt 
in Gestalt zahlreicher Leisten, die zum Teil bis zur äußeren Tangential- 
wand reichen (Abb.36c). In Flächenansichten läßt sich erkennen, daß 
sich diese Leisten über die ganze verdickte Innenwand hin erstrecken 
(Abb. 36d). Zwischen den Verdickungsleisten sind, wie schon GUÉRIN 
erwähnt hat, in der Innenwand feine, ovale Tüpfel sichtbar. 

Die Zellen der Samenschale enthalten auch in den ältesten Samen. 
die mir zur Verfügung standen, noch Kern, Plasma und öfters auch 
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Stärkekôrner. Ihr Zellinhalt ist dunkelbraun gefärbt und macht die 
Zellen dermaBen undurchsichtig, daB die Art der Wandverdickungen 
erst nach dem Herauslösen desZellinhaltes deutlich erkannt werden kann. 

Die Zellen der inneren Integumentschichten degenerieren, die innerste 
Schicht zuerst, die äußeren später. Kern und Plasma werden resorbiert, 
die Wände bleiben noch eine Zeitlang erhalten. Schließlich werden sie 
zusammengeschoben und liegen noch lange als dünne Lamelle zwischen 
der eigentlichen Samenschale und der dicken Außenwand der Endosperm- 
zellen (Abb. 315 und 36c). Der Mikropylengang, der in den ersten Sta- 
dien der Endospermbildung noch deutlich sichtbar ist, ist im reifen 
Samen völlig verschwunden. Die Samenschale ist allseitig geschlossen 
und umgibt den Samen gleichmäßig. 

Die reifen Samen messen durchschnittlich 0,25 mm im Durchmesser. 


c) Leiphaimos spec. 

Die Samenanlagen von Leiphaimos wurden von JoHow (1885, S. 444) 
als nackt beschrieben, da die Ausbildung eines Integumentes unterbleibt. 
Dann muß konsequenterweise auch die Bildung einer typischen Samen- 
schale unterbleiben, da diese ja ihren Ursprung aus dem Integument 
nimmt. So schreibt GoEBEL (1923, S. 1755): „Die Samenanlagen der 
saprophytisch lebenden Leiphaimos- Arten werden als nackt beschrieben, 
d. h. also die Anlegung eines Integumentes kann unterbleiben, weil die 
ganze Ökonomie des Samens so eingerichtet ist, daß die Samenschale, 
die ihn sonst während der Ruheperiode schützt, entbehrlich ist.“ Nun 
ist aber schon von JoHow (1885, S. 444 und Taf. XVIII, Abb. 62-63) 
wenigstens für Leiphaimos trinitatis eine Samenschale beschrieben wor- 
den, die ihren Ursprung aus der äußersten Schicht der Samenanlage 
nimmt. 

Auch bei der von mir untersuchten Leiphaimos-Art findet die Aus- 
bildung einer Samenschale statt, die der von L. trinitatis ähnlich ist. 
Sie geht aus der äußersten Zellschicht der Samenanlage hervor. Bei den 
übrigen Gentianaceen ist dies die äußerste Schicht eines typischen Inte- 
gumentes, hier dagegen die äußerste Schicht eines Integument und Nu- 
cellus vertretenden einheitlichen Gewebes. Seine beiden inneren Schich- 
ten gehen im Verlauf der Entwicklung zugrunde, ähnlich wie bei den 
integumentbildenden Formen die inneren Schichten der Integumente 
verschwinden. 

Schon in Samenanlagen, deren Embryosäcke 4-8 Endospermkerne 
aufweisen, beginnen sich die Innen- und Radialwände der Außenzell- 
schicht zu verdicken (Abb. 33a). Die tangentialen Außenwände bleiben 
stets unverdickt. Die Verdickung der Radial- und inneren Tangential- 
wände ist keine vollständige und gleichmäßige. Es werden 8—12 Ver- 
diekungsleisten angelegt, die sich von einer Radialwand über die innere 
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Tangentialwand zur gegenüberliegenden Radialwand erstrecken. In der 
Tangentialwand treten die einzelnen Leisten miteinander in Verbindung, 
doch bleiben zwischen ihnen stets größere oder kleinere Partien unver- 
dickt, so daß der Verlauf der einzelnen Leisten meistens deutlich er- 
kennbar ist (Abb. 375). 

Bei Leiphaimos spec. werden die beiden innerhalb der Samenschale 
gelegenen Schichten nicht vollständig aufgelöst. Die Innenwände der 
an den Embryosack grenzenden innersten Schicht bleiben erhalten und 
verdicken sich im Verlauf der Ausbildung des Samens. Sie bilden sich 
zu einer außen glatten, innen fein- gerillten, wie mit vielen Wärzchen 
bedeckten Membran aus, die dem Endosperm dicht anliegt. Sie ist fast 





Abb. 37. Zellen der Samenschale. Leiphaimos spec. a Querschnitt und b Flächenansicht einer 
Zelle. Die Verdickung der Radial- und der inneren Tangentialwand erfolgt in Gestalt von Leisten, 
die in der Tangentialwand miteinander in Verbindung treten. Cotylanthera tenuis. c Quer- 
schnitt und 4 Flächenansicht von Zellen der Samenschale. Radial- wie Tangentialwände sind 
gleichmäßig verdickt, sodann sind die mittleren Schichten der Radialwände stark gequollen. 
Vergr. 336 :1. 

ebenso stark entwickelt wie die innere Tangentialwand der Samenschale. 
Die beiden verdickten Wandschichten sind, trotzdem sie im entwickel- 
ten Samen dicht aneinander schließen, doch deutlich voneinander unter- 
scheidbar. Die zwischen ihnen vorhanden gewesenen übrigen Teile der 
inneren Zellschichten sind vollständig verschwunden (Abb. 336). 

Ein ausgebildeter Samen von Leiphaimos spec. hat eine mittlere 
Länge von 0,32 mm, seine größte Breite beträgt etwa 0,26 mm. 


d) Cotylanthera tenuis. 

Die Bildung der Samenschale vollzieht sich bei Cotylanthera im Prin- 
zip wie bei den übrigen saprophytischen Gentianaceen und speziell in 
großer Übereinstimmung mit Leiphaimos. Nur die äußerste Zellschicht 
bleibt im entwickelten Samen erhalten. Sie verdickt ihre Wände und 
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bildet die Samenschale, die inneren beiden Schichten verschwinden. Die 
Ausbildung der Samenschale wird wieder zu Beginn der Endosperm- 
entwicklung eingeleitet. Die Zellen der äuBersten Schicht sind zunachst, 
wie übrigens diejenigen der inneren Zellschichten mit Starke vollgepfropft. 

In einem folgenden Stadium verdicken sich in der zur Samenschale 
werdenden Zellschicht die Radial- und Tangentialwände gleichmäßig. 
Sodann beginnen die mittleren Schichten der Radialwände zu quellen. 
Die quellende Schicht wird in der Mitte der Radialwand am stärksten 
und nimmt gegen die Tangentialwände hin gleichmäßig an Mächtigkeit 
ab (Abb. 355 und c und Abb. 37c). 

Die inneren Zellschichten werden ganz abgebaut. Stärke, Plasma und 
auch die Zellwände verschwinden vollständig. Reste ihrer Membranen, 
wie sie etwa bei Voyriella noch zu sehen sind, konnte ich nie feststellen. 
Fiepor (1897, S. 237) ist der Ansicht, daß bei Cotylanthera die inneren 
Schichten zerdrückt und desorganisiert werden und ihr Material zur 
Bildung des Endosperms verwendet wird, dessen äußerste Membranen 
sehr dick sind und gequollen erscheinen. 

Entwickelte Samen von Cotylanthera messen in der Längsrichtung 
0,22 mm und sind 0,1 mm breit. 


VIII. Zusammenfassung und Besprechung der wichtigsten 
Ergebnisse. 

Ersichtlich sind bei allen vier untersuchten saprophytischen Gentiana- 
ceen Abweichungen von der Ausbildung der chlorophyllführenden Arten 
vorhanden, von denen anzunehmen ist, daß sie mit der saprophytischen 
Lebensweise in Beziehung stehen. Diese Abweichungen erstrecken sich 
nicht nur auf die Ausbildung der vegetativen Organe, sondern auch weit- 
gehend auf die einzelnen Organe der Blüten, im besonderen des Androe- 
zeums und Gynäzeums. Sie gehen nicht bei allen vier Arten gleich weit, 
sondern lassen sich in eine Reihe fortlaufender Reduktionen stellen, von 
denen die erste sich nur wenig von den chlorophyllführenden Arten der 
Familie unterscheidet, während die letzten oft so weitgehende Ver- 
änderungen zeigen, daß typische Familienmerkmale gar nicht mehr zum 
Ausdruck kommen. Die stärker reduzierten Formen gleichen auffallend 
anderen saprophytischen Arten aus anderen selbst sehr entfernt stehenden 
Familien. 

Wenn wir die Gesamtheit aller Reduktionen betrachten, so ist es gar 
nicht leicht zu entscheiden, welche Art als Ganzes am wenigsten und 
welche am meisten reduziert ist, denn es sind bei einer jeden Art nicht 
alle Merkmale in gleichem Grade reduziert. Wir können für jedes Merk- 
mal eine besondere Reduktionsreihe aufstellen, wobei die Reihenfolge 
der einzelnen Arten nicht immer die gleiche ist. In allen Abschnitten der 
Arbeit sind die vier untersuchten Arten nach dem Grade der Reduktions- 
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vorgänge in der Ausbildung der Samenanlagen und der Bestäubungs- 
verhältnisse geordnet, also Voyria coerulea, Voyriella parviflora, Leiphai- 
mos spec. und Cotylanthera tenuis. 

1. Im Bau der Leitbündel und in der Anordnung der mechanischen 
Gewebe im Stengel stimmen Voyria und Voyriella noch ganz mit den 
autotrophen Gentianaceen überein. Ihre Leitbündel bilden einen ge- 
schlossenen Ring und sind bikollateral. Auch Cotylanthera hat bikol- 
laterale Leitbündel, doch ist deren Hadrom nur sehr spärlich entwickelt. 
Des weiteren unterscheidet sich Cotylanthera von den beiden erstgenann- 
ten Arten durch den gänzlichen Mangel besonderer mechanischer Ge- 
webe im Stengel. Die neu untersuchte Leiphaimos-Art weicht nach der- 
selben Richtung vom typischen Stengelbau der autotrophen Gentiana- 
ceen und.der Gattungen Voyria, Voyriella und Cotylanthera ab, wie die 
früher untersuchten Arten der Gattung (vgl. Jonow, SoLEREDER). Der 
Festigungsring liegt im Pericykel. Auf seiner Innenseite schließen sich 
die Leitbündel an, die nicht mehr bikollateral, sondern einfach kollateral 
gebaut sind. Die wenigen Gefäße ihres Hadroms liegen direkt innerhalb 
des Verdickungsringes, die Leptomelemente ausschließlich auf der 
inneren, markständigen Seite. 

2. Die vier untersuchten Arten besitzen sämtlich kleine schuppen- 
förmige Stengelblättchen. Sie werden bei Voyria und Voyriella von 
5—7 unverzweigten und frei endigenden Leitbündeln durchzogen; bei 
Leiphaimos und Cotylanthera dagegen ist das Leitungssystem der Blatt- 
spreiten auf das Leitbündel der Mittelrippe reduziert. Ein typisches 
Assimilationsgewebe kommt bei keiner Art mehr zur Entwicklung. Das 
Mesophyll besteht aus einem wenigschichtigen Gewebe gleichartiger, 
parenchymatischer und ziemlich dicht zusammenschließender Zellen. 

Ober- und Unterseite der Stengel- und Kelchblätter aller vier Arten 
besitzen Spaltöffnungen in beschränkter Anzahl (bei Voyriella z. B. 
20—30 auf jeder Blattseite). Den ursprünglichsten Bau dürften diejenigen 
von Voyriella beibehalten haben. Die untersuchten Vertreter der drei 
anderen saprophytischen Gattungen weisen sämtlich mehr oder weniger 
reduzierte Stomata auf. Diese sind verhältnismäßig klein, leicht über 
die Epidermis emporgehoben und ihre Bauchwände sind gleichmäßig 
verdickt. Auf der Blattoberseite von Voyria ist eine Umwandlung der 
Stomata in Wasserspalten zu beobachten. 

Voyriella und Leiphaimos führen in der Epidermis der Blättchen 
vier- bis fünfzellige Zellgruppen von der ungefähren Größe der Spalt- 
öffnungsapparate, die wohl als Schleimbehälter zu deuten sind. 

3. Die Blüten von Voyria coerulea und der von mir untersuchten 
Leiphaimos-Art haben zur Zeit der Anthese eine Länge von 4—5 cm, 
diejenigen von Voyriella parviflora und Cotylanthera tenuis dagegen sind 
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nur 5—7mm lang. Kelch, Krone und Androezeum sind bei den drei 
erstgenannten Arten fünf-, bei Cotylanthera vierzählig. 

Die Kelchblätter sind bei Voyriella bis zum Grunde frei, bei den drei 
anderen Arten bis auf die kurzen Spitzen miteinander verwachsen. In 
ihrem anatomischen Bau stimmen die Kelchblätter weitgehend mitein- 
ander überein. Ihr Mesophyll besteht, ähnlich wie dasjenige der Stengel- 
blättchen, aus einem wenigschichtigen Gewebe gleichartiger, parenchy- 
matischer Zellen. Das Leitungssystem ist beiallen vier Arten auf das Leit- 
bündel der Mittelrippe reduziert. 

Außer Voyria besitzen alle Arten Diskusschuppen innerhalb des Kel- 
ches. Bei Leiphaimos stehen sie in einem geschlossenen Kranze, bei 
Voyriella in fünf getrennten Gruppen vor den Rändern und bei Cotylan- 
thera in vier Gruppen vor der Mitte der Kelchblätter. 

Bei Voyria und Leiphaimos bildet die Corolla eine 2—3 cm lange, 
schmale Röhre, die sich unterhalb des Kronschlundes etwas erweitert. 
Die freien Kronzipfel sind zur Zeit der Anthese nach außen zurück- 
gekrümmt. Die glockenförmige Krone von Voyriella ragt nur wenig 
über die Kelchblätter empor. Bei Cotylanthera ist die kurze Kronröhre 
vom Kelch bedeckt, die freien Kronzipfel stehen weit ab. 

Bei Voyria und Leiphaimos besteht die Wand der Kronröhre aus 
10—12 Schichten parenchymatischer Zellen, die ein dichtes Mesophyll- 
gewebe bilden. Bei Voyriella und Cotylanthera hingegen ist dasselbe 
locker und interzellularenreich. Die Kronröhre wird bei den fünfzähligen 
Blüten von 10, bei Cotylanthera von 8 Leitbündeln durchzogen. 

4. Die Antheren von Voyria und Leiphaimos sitzen an kurzen Fila- 
menten im oberen, erweiterten Teile der Kronröhre. Bei Voyriella sind 
sie durch kurze Filamente im mittleren Teile, bei Cotylanthera durch 
lange Filamente im unteren Teile der Kronröhre angeheftet. Bei den 
drei Arten mit fünfzähligen Blüten sind die Antheren zu einer Röhre 
verklebt. 

Die Antheren aller vier Arten enthalten je vier Pollensäcke. Bei der 
untersuchten Leiphaimos-Art sind alle vier Pollensäcke, bei Voyria nur 
die beiden inneren über die Ansatzstelle des Filamentes hinaus nach 
unten verlängert. Die Antheren von Cotylanthera sind in tangentialer 
Richtung stark abgeflacht, so daß die Pollenfächer der Theken nicht 
radial hintereinander, sondern fast nebeneinander liegen. Bei Voyriella 
sind die Konnektive bedeutend über die Pollenfächer hinaus verlängert. 

5. Die Zellen des Tapetums sind bei Voyria und Leiphaimos in radi- 
aler Richtung gestreckt. An der dem Konnektiv zugekehrten Seite ragen 
mehrschichtige Komplexe von Tapetenzellen weit ins Innere der Pollen- 
fächer hinein. Alle Tapetenzellen bleiben einkernig. Voyria und Leiphai- 
mos zeigen also in der Ausbildung des Tapetums Anklänge an den von 
Guérin bei Gentiana und Swertia festgestellten Typus. 
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Voyriella und Cotylanthera dagegen haben ein einschichtiges Tapetum 
aus in tangentialer Richtung gestreckten und ebenfalls einkernig blei- 
benden Zellen. — Bei allen vier untersuchten Arten verschwindet das 
Tapetum erst im Verlaufe der späteren Reifung der Pollenkérner, ohne 
sich jedoch in ein Periplasmodium aufzulôsen. 

Bei Voyria, Voyriella und Leiphaimos wird eine fibröse Schicht aus- 
gebildet. Die Antheren öffnen sich über der Trennungswand der Pollen- 
fächer jeder Theke. Bei Cotylanthera unterbleibt die Ausbildung einer 
fibrösen Schicht. Alle vier Pollenfächer verschmelzen, und die Öffnung 
erfolgt durch einen apikalen Porus. | 

6. Die Tetraden- und Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen 
verläuft bei allen vier untersuchten Arten, soweit erkennbar, normal. 
Die Pollenmutterzellen bleiben bis zum Stadium der Pollentetraden in 
festem Verbande. Ihre Wände werden stark verdickt, gallertig und erst 
nach der Ausbildung der Tetraden aufgelöst. 

7. Die jungen, einkernigen Pollenkörner von Voyria haben zunächst 
kugelige Gestalt und besitzen drei Keimporen. Älterer Pollen weist die 
von GILG angegebene längliche, schwach wurstförmige Gestalt auf. 
Voyriella besitzt konstant kugeligen Pollen mit drei Keimporen. Bei 
Leiphaimos sind die Pollenkörner breit oval und weisen zwei Poren auf. 
Cotylanthera hat Pollen von tetraedrischer Gestalt und drei Keimporen. 

Die Wand der Pollenkörner besteht bei allen vier Arten aus einer 
dicken, glatten Exine und einer sehr dünnen Intine. 

8. Die progame Teilung im Pollenkorn, sowie das Einwandern der 
generativen Zelle ins Innere der vegetativen erfolgt bei allen vier unter- 
suchten Arten ohne Abweichungen vom normalen Typus. 

Bei Voyria und Voyriella vollzieht sich die Teilung des generativen 
Kernes schon im Innern des Pollenkornes, bei Cotylanthera dagegen findet 
sie wohl erst im Pollenschlauch statt. Für Leiphaimos fehlen die ent- 
sprechenden Stadien. 

Die Keimung der Pollenkörner erfolgt bei Voyriella, Leiphaimos und 
Cotylanthera im Innern der Pollenfächer, bei Voyria konnten ent- 
sprechende Stadien nicht gefunden werden. 

Bei der apogamen Cotylanthera geht die Entwicklung des Pollens zu- 
nächst ganz normal vor sich. Reduktionsteilungen und progame Teilung 
vollziehen sichscheinbar ungestört. Erst nach der Einwanderung der gene- 
rativenZelle beginnen die Pollenkörner zu degenerieren. Offene Antheren 
enthalten neben vieldegeneriertem Pollen nur vereinzelte, normale Körner. 

9. Über die Chromosomenzahlen der Gentianaceen ist noch sehr wenig 
bekannt. Nach Denniston (1913, S. 383) beträgt die Haploidzahl für 
Gentiana procera etwa 40, für Gentiana lutea nach Storr (1921, S. 28) 
21 Chromosomen. 

Für die vier untersuchten saprophytischen Arten wurden die Chromo- 
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somenzahlen vor allem beim Studium der Reduktionsteilungen in den 
Pollenmutterzellen festzustellen versucht. Ferner boten zum Teil giin- 
stige Stadien die Teilung des progamen Pollenkornkerns, ferner die Tei- 
lung der Embryosackmutterzelle und einzelne Teilungsschritte im Em- 
bryosacke. Die nachfolgenden Angaben machen keinen Anspruch auf 
absolute Sicherheit, und es wurde daher auf die Festlegung auf eine be- 
stimmte Zahl verzichtet. Die Chromosomenzahlen sind: 

Voyria coerulea: Haploidzahl 18—20 (erschlossen aus der Zahl der 
Gemini in den Prophasen und der Anzahl längsgespaltener Chromosomen 
in den Anaphasen der heterotypischen Teilung der Pollenmutterzellen). 

Voyriella parviflora: Haploidzahl 10—14 (erschlossen aus der Zahl 
der Gemini in der Diakinese und der Zahl der Chromosomen in den Ana- 
phasen der homöo- wie heterotypischen Teilung der Pollenmutterzelle). 

Leiphaimos spec.: Haploidzahl 16—20 (erschlossen aus der Zahl der 
Gemini in den Prophasen der heterotypischen Teilung der Embryosack- 
mutterzelle). 

Cotylanthera tenuis: Haploidzahl 16—18, Diploidzahl 32-36. (Hap- 
loidzahl erschlossen aus der progamen Teilung in Pollenkörnern, Diploid- 
zahl aus den Teilungen der Embryosackmutterzelle und den nachfolgen- 
den Teilungen im Embryosack.) 

10. Das @ynäzeum wird bei allen vier Arten von zwei verwachsenen 
Karpellen gebildet. 

Die zweilappige Narbe von Voyriella steht auf gleicher Höhe mit 
den Antheren, die trichterférmige von Voyria und Leiphaimos unmittel- 
bar oberhalb der Antheren. Cotylanthera besitzt eine kopfige Narbe, 
welche die Spitze der Antheren beträchtlich überragt. 

Der Fruchtknoten von Voyria und Leiphaimos ist einfächerig. Die 
beiden wandständigen Plazenten sind durch einen tiefen Einschnitt in 
zwei Lappen geteilt. Der Fruchtknoten von Voyrieila ist im obersten Teile 
einfächerig, weiter abwarts entstehen kurze Scheidewände, die sich im 
untersten Teile des Fruchtknotens treffen und also die Fruchtknoten- 
basis zweifacherig machen. Dieser Gliederung des Fruchtknotenraumes 
entsprechend sind die Plazenten im obersten Teile des Fruchtknotens 

wandständig und tief geteilt, während sie im mittleren Teil auf der Innen- 
seite der Scheidewände nach innen verlagert werden. Im untersten Teil 
des Fruchtknotens ist die Plazenta stark reduziert. Die Fruchtknoten- 
höhle wird hier zum größten Teil durch Samenanlagen eingenommen, 
die an langen Stielen vom mittleren Teil der Plazenta hinunterhangen. 
Cotylanthera hat einen vollständig zweifächerigen Fruchtknoten. Die 
wulstigen Plazenten stehen an der Scheidewand. 

Die Fruchtknoten aller vier Arten enthalten zahlreiche Samenanlagen. 
Plazenten und Samenanlagen füllen die Fruchtknotenhöhle fast voll- 
ständig aus. Bei Voyria und Voyriella verbleiben zwischen den einzelnen 
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Samenanlagen kleine Zwischenräume, wahrend sie bei Leiphaimos und 
Cotylanthera so dicht nebeneinander angelegt werden, daß sie sich wäh- 
rend der ganzen Entwicklung berühren und in der Entwicklung hemmen. 

Das Leitgewebefür die Pollenschläuche besteht bei allen vier Arten aus 
einem Strang kollenchymatisch verdickter Zellen, der sich von der Narbe 
durch den ganzen Griffel median bis in den Fruchtknoten erstreckt. Hier 
teilt er sich in zwei Äste, von denen jeder in der Gabelungsstelleeiner Pla- 
zenta bis zum Grunde des Fruchtknotens reicht. Bei Cotylanthera reichen 
die beiden Äste nur ein Stück weit in die beiden Plazenten hinein. 

Beiallen vier Arten wird der Fruchtknoten von sechs Leitbündeln durch- 
zogen. Die beiden medianen Bündel der beiden Fruchtblätter führen 
in der Fruchtknotenwand nach oben und setzen sich durch den ganzen 
Griffel bis zur Narbe fort. Die vier seitlichen Bündel verlaufen bei Voyria 
und Leiphaimos außerhalb der Plazenten, bei Voyriella und Cotylanthera 
in den Plazenten selbst bis zum Griffelansatz. 

11. Die Samenanlagen nehmen ihren Ursprung aus Epidermis und 
subepidermaler Schicht der Plazenta. Bei allen vier Arten bilden sie sich 
als kleine Höcker, die aus einer drei- bis vierzelligen, medianen Zell- 
reihe und einem einschichtigen Mantel von Epidermiszellen bestehen. 
Die zentralen Zellen sind subepidermalen Ursprunges, die vorderste 
derselben wird zur Embryosackmutterzelle. 

Durch perikline Teilungen der oberflächlichen Zellenlage wird das 
Ovulum mehrschichtig ; bei Voyriella bleibt die Oberflächenzelle über dem 
Scheitel der Embryosackmutterzelle ungeteilt. Voyria und Voyriella 
bilden ein deutliches Integument aus, während bei Leiphaimos und Co- 
tylanthera die Integumentbildung unterbleibt. Die den Embryosack um- 
gebenden Zellenlagen versehen hier die Funktionen von Nucellus und 
Integument zugleich. 

Bei Voyria werden die Samenanlagen durch starke Krümmung typisch 
anatrop ; bei den drei anderen Arten unterbleibt die Drehung des Scheitels. 
Die Samenanlagen von Leiphaimos und Cotylanthera sind nur äußerlich or- 
thotrop, innerlich aber anatrop, d.h., ihr Embryosack ist wie in anatropen 
Samenanlagen orientiert. Die Samenanlagen von Voyriella dagegen sind 
orthotrop, ihr Eiapparat befindetsich am Mikropylarende des Embryosackes. 

12. Die Tetraden- und Reduktionsteilung der Embryosackmutter- 
zelle verläuft bei Voyria, Voyriella und Leiphaimos normal. Bei der 
apogamen Cotylanthera unterbleibt während der Tetradenteilung die 
numerische Reduktion der Chromosomen. Die ersten Stadien der hetero- 
typischen Teilung, Synapsis und Spirem verlaufen scheinbar normal. 
In der Diakinese unterbleibt dagegen die Paarung homologer Chromo- 
somen, in den Anaphasen der ersten Teilung weichen Chromosomen- 
längshälften auseinander. Die Kerne der Tetradenzellen besitzen alle 
die diploide Chromosomenzahl. 
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Von den Tetradenzellen entwickeln sich bei Voyria und Voyriella 
die der Chalaza, bei Leiphaimos und Cotylanthera die dem Scheitel der 

am nächsten liegende zum Embryosacke. 

13. Die Ausbildung des achtkernigen Embryosackes vollzieht sich bei 
allen Arten in normaler Weise. Die Embryosäcke von Voyriella wachsen 
in die Mikropyle hinein und bestehen im ausgebildeten Zustande aus 
einem vorderen schmalen, halsähnlichen und einem hinteren, breiteren 
Bauchteil. Bei Voyria, Voyriella und Leipheimos befinden sich alle 
Samenanlagen eines Fruchtknotens in annähernd gleichem Entwick- 
lungsstadium, bei der apogamen Cotylanthera weisen nebeneinander- 
liegende Samenanlagen oft ganz verschiedene Stadien auf. 

Der Eiapparat entsteht bei Leiphaimos und Cotylanthera aus den 
Kernen der unteren, dem Funikulus zugekehrten Schmalseite des Em- 





Die Synergiden von Voyria sind an ihrer Basis zugespitzt, diejenigen 
von Cotylanthera und Leiphaimos stumpf. Voyriella besitzt langge- 
streckte Synergiden, die sich durch den schmalen Hals des Embryosackes 
erstrecken. Vakuolen kommen nicht zur Ausbildung. Ein Fadenapparat 
fehlt den Synergiden aller vier Arten. 

Die Eizelle liegt bei allen Arten in gleicher Höhe mit dem Scheitel 
der Synergiden. 

Die Verschmelzung der beiden Polkerne findet bei Voyria und Lei- 
phaimos am Eiende, unmittelbar unterhalb des Eiapparates, bei Voyriella 
und Cotylanthera in der Mitte des Embryosackes statt. 

Alle vier Arten besitzen die normale Zahl von drei Antipoden. 

14. Bestäubung und Befruchtung finden bei Voyria, Voyriella und 
Leiyhaimos statt. Ob Voyria autogam oder allogam ist, konnte nicht 
ermittelt werden. Voyriella und Leiphaimos dagegen sind autogam. Die 
Bestäubung erfolgt, indem Teile der Narbe in direkte Berührung mit 
den Pollenfächern kommen, wobei die Pollenschläuche direkt auf die 
Narbe hinüberwachsen können. 

Die Pollenschläuche wachsen endotrop im leitenden Gewebe von 
Narbe und Griffel bis in den Fruchtknoten. Hier erfolgt deren Leitung 
bei Voyria und Voyriella ektotrop den Epidermiszellen der Plazenten und 
den Integumentaußenseiten entlang zur Mikropyle, bei Leiphaimos 
endotrop durch das Gewebe der Plazenten und durch den Funikulus der 
Samenanlagen zum Embryosacke. 

Bei Leiphaimos dringt der Pollenschlauch stets, bei Voyria ebenfalls 
in vielen Fällen in eine der Synergiden ein. In anderen Samenanlagen 
findet der Pollenschlauch seinen Weg in den Embryosack ohne Vermitt- 
lung der Synergiden. Bei Voyriella konnte die Art des Vordringens des 
Pollenschlauches im halsähnlichen Teile des Embrosackes nicht genau 
verfolgt werden. 
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Eine Doppelbefruchtung findet bei den drei untersuchten Arten von 
Voyria, Voyriella und Leiphaimos in normaler Weise statt. 

Cotylanthera ist apogam. Die Narben aller untersuchten Bliiten, mit 
Ausnahme einer einzigen, waren unbestäubt geblieben. Im leitenden 
Gewebe des Griffels wurden nie Pollenschläuche angetroffen. Die di- 
ploide Eizelle entwickelt sich ohne Befruchtung zum Embryo. 

15. Bei allen vier Arten beginnt die Keimzelle ihre Entwicklung erst, 
nachdem die Endospermbildung schon fast zum Abschluß gekommen 
ist. Während den ersten Stadien der Endospermbildung liegt die Keim- 
zelle als unscheinbare, plasmaarme, Zelle an der Embryosackwandung. 

Die entwickelten Embryonen aller vier Arten bestehen aus einem 
zwei- bis dreizelligen Suspensor und einem kugelförmigen Scheitel, 
der bei Voyriella aus 16—24, bei Cotylanthera aus 8—16, bei Voyria 
aus 6—10 und bei Leiphaimos aus 3—4 Zellen gebildet wird. 

16. Voyria und Voyriella haben zelluläres, Leiphaimos und Cotyl- 
anthera nukleäres Endosperm. Bei den beiden letztgenannten Arten er- 
folgt die simultane Zellbildung im Endosperm, nachdem acht freie Kerne 
gebildet worden sind. Bei Voyria, Voyriella und Leiphaimos liegt die 
Spindelachse bei der Teilung des sekundären Embryosackkernes in der 
Längs-, bei Cotylanthera in der Querrichtung des Embryosackes. 

Reife Samen von Cotylanthera und Voyriella besitzen 30—40, von Voyria 
und Leiphaimos 12—15 Endospermzellen. Die Wände der Endosperm- 
zellen sind verdickt und bestehen aus Reservezellulose. Besonders stark 
ausgebildet werden bei Voyriella und Leiphaimos die peripheren Wände 
der äußersten Zellen, die das Endosperm gegen die Samenschale ab- 
schließen. Als Reservestoff des Zellinhaltes treten bei Voyriella Stärke 
und Eiweißkristalle zugleich, bei Voyria in den ersten Stadien der Endo- 
spermbildung Stärke, in den späteren Eiweißkristalle auf. Leiphaimos 
und Cotylanthera führen in ihren Endospermzellen nur Eiweißkristalle. 

Bei Voyria und Voyriella entwickeln sich in allen, bei Leiphaimos 
und Cotylanthera nur in einem Teil der untersuchten Blüten die große 
Mehrzahl der Samenanlagen zu Samen. Bei den beiden letztgenannten 
Arten tıifft man hier und da Fruchtknoten, in denen sich nur ganz ver- 
einzelte Samenanlagen zu Samen ausgebildet haben. 

17. Die Samenschale geht bei Voyria und Voyriella aus der äußersten 
Schicht des Integumentes, bei Leiphaimos und Cotylanthera aus der 
äußersten Schicht des ungegliederten Nucellusgewebes hervor. Von den 
inneren Zellschichten des Integumentes, bzw. des Nuzellusgewebes blei- 
ben bei Leiphaimos die Innenwände der innersten Schicht erhalten. Bei 
den drei anderen Arten verschwinden die inneren Schichten vollständig 
oder bleiben noch als dünne Lamelle zerdrückter Reste innerhalb der 
Samenschale bestehen. 

In den Zellen der Samenschale werden bei Voyria die inneren Tan- 
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gential- und der innere Teil der Radialwände vollständig und gleich- 
mäßig, bei Voyriella und Leiphaimos die inneren Tangential- und die 
gesamten Radialwände partiell durch Leisten verdickt. Bei Cotylanthera 
verdicken sich alle Wände gleichmäßig, die inneren Schichten der Radial- 
wände erfahren in den letzten Stadien der Samenreife starke Quellung. 
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X. Erklärung der Abbildungen zu Tafel I—V. 
Tafel I. 
Voyria coerulea, Abb. 1—7. 

Abb. 1. Pollenmutterzelle mit Gemini. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 2. Frühe Anaphase der heterotypischen Teilung. Einzelne Chromo- 
somen noch in der Aquatorialplatte, andere schon an den beiden Polen. Vergr. 
2050 : 1. 

Abb, 3. Anaphase der heterotypischen Teilung. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 4. Pollentetrade; von der erhalten gebliebenen Wandung der Pollen- 
mutterzelle umgeben. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 5. Einkerniges Pollenkorn in Vorbereitung zur progamen Teilung des 
Kernes, mit drei Keimporen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 6. Zweikerniges Pollenkorn von länglicher, schwach gebogener Gestalt, 
nach dem Einwandern des generativen Kernes. Vergr. 2050: 1. 

Abb. 7. Pollenkorn nach der Teilung des generativen Kernes in die beiden 
Spermakerne. Vergr. 2050 : 1. 


Leiphaimos spec. Abb. 8—12. 

Abb. 8. Archesporzelle, kurz vor einer Teilung. Vergr. 2050 : 1. 

Abb.9. Pollentetrade mit erhaltener Wandung der Pollenmutterzelle. 
Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 10. Einkerniges Pollenkorn vor der progamen Teilung des Kernes, 
mit zwei Keimporen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 11. Zweizelliges Pollenkorn, generative Zelle noch an der Wandung 
des Pollenkornes liegend. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 12, Querschnitt Ps. + ein Pollenfach mit stark entwickelten Tapeten- 
zellen, die weit ins Innere des Faches zwischen die Pollentetraden hineinreichen. 
Vergr. 480:1. 

Tafel II. 
Voyriella parviflora, Abb. 1—13. 

Abb. 1. Pollenmutterzelle im Ruhestadium. Im Kerne noch keine grüBeren 
Chromatinkôrper sichtbar. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 2. Synapsis der Pollenmutterzelle. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 3. Stadium nach der Synapsis, Bildung der Chromosomen, Nukleolus 
noch erhalten. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 4. Gemini in der Diakinese, Kernmembran noch erhalten. Vergr. 
2050 : 1. 

Abb. 5. Metaphase der heterotypischen Teilung. Beginn des Auseinander- 
weichens der Chromosomen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 6. Anaphase der heterotypischen Teilung. Sichtbarwerden der Längs- 
spaltung der Chromosomen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 7. Anaphase der homöotypischen Teilung. Eine Wandbildung ist noch 
nicht eingetreten. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 8. Pollentetrade mit noch erhaltener Wand der Pollenmutterzelle. 
Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 9. Einzelliges Pollenkorn in Vorbereitung zur progamen Teilung des 
Kernes. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 10. Zweizelliges Pollenkorn, generative Zelle noch an der Wand des 
Pollenkornes liegend. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 11. Zweizelliges Pollenkorn, generative Zelle ins Innere der vegeta- 
tiven Zelle eingewandert. Vergr. 1400 : 1. 
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Abb. 12. Pollenkorn nach der Teilung des generativen Kernes in die beiden 
Spermakerne. Vergr. 1400 : 1. 

Abb. 13. Keimendes Pollenkorn mit dem vegetativen Kerne an der Spitze 
und den nachfolgenden Spermakernen. Vergr. 1050 : 1. 


Tafel III. 
Cotylanthera tenuis. Abb. 1—18. 

Abb. 1. Pollenmutterzelle im Ruhestadium. Vergr. 2050 : 1. 

Abb, 2. Synapsis der Pollenmutterzelle, Nukleolus auBerhalb des Faden- 
knäuels. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 3. Spiremstadium. Vergr. 2050 : 1. 

Abb, 4. Diakinese mit längsgespaltenen Chromosomen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 5. Metaphase der heterotypischen Teilung in Seitenansicht. Vergr. 
2050 : 1. 

Abb, 6. Anaphase der heterotypischen Teilung, einige Chromosomen im 
Plasma zerstreut. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 7. Pollentetrade mit erhalten gebliebenen Wänden der Pollenmutter- 
zelle. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 8. Einzelliges Pollenkorn vor der progamen Teilung des Kernes. 
Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 9. Metaphase der progamen Teilung, die Chromosomenplatte liegt in 
der Mitte der Zelle. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 10. Anaphase der progamen Teilung, außerhalb der beiden Tochter- 
knäuel liegen einige Chromosomen isoliert. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 11. Zweizelliges Pollenkorn. Vergr. 2050 : 1. 

Abb, 12. Einwandern der spindelförmigen generativen Zelle in die vege- 
tative Zelle. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 13. Ausgebildetes Pollenkorn, die generative Zelle im Innern der 
vegetativen. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 14. Synapsis in der Embryosackmutterzelle, Nukleolus auBerhalb des 
Chromatinknäuels. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 15. Spiremartiges Stadium mit teilweise schon längsgespaltenen Chro- 
matinfadenstiicken. Vergr. 2050 : 1. 

Abb, 16. Diakinese ahnliches Stadium, alle Chromosomen schon in Längs- 
halften geteilt. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 17. Metaphase der ersten Teilung der Embryosackmutterzelle. Vergr. 
2050 : 1. 

Abb. 18. Eine der durch die erste Teilung der Embryosackmutterzelle her- 
vorgegangene Tochterzelle. Im Kerne alle Chromosomen in ihre Längshälften 
geteilt. Vergr. 2050 : 1. 


Tafel IV. 
Voyria coerulea, Abb. 1—6. 

Abb. 1. Eiapparat und oberer Polkern. Die beiden Synergiden sind gegen den 
Scheitel des Embryosackes zugespitzt. Unterhalb der Synergiden liegt die Eizelle, 
daneben im Wandbelag des Embryosackes der obere Polkern. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 2. Eizelle und sekundärer Embryosackkern kurz nach der Befruchtung. 
Beide Kerne weisen deutlich zwei Nukleolen auf. Der sekundäre Embryosack- 
kern ist von Stärkekôrnern umgeben. Rechts oben der Rest des Pollenschlauches 
mit zwei Kernresten. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 3. Embryosack nach der Befruchtung. Rechts oben die befruchtete 
Bizelle, dariiber die eine noch intakte Synergide. Links der Rest des Pollen- 
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schlauches mit einem Kernrest. Der sekundäre Embryosackkern ist dicht von 
Stärkekôrnern umgeben. Zu unterst im Embryosack sind zwei Antipoden sicht- 
bar. Vergr. 600 : 1. 

Abb, 4. Embryosack mit den zwei ersten Endospermzellen. Oben neben 
der befruchteten Eizelle sind noch beide Synergiden erhalten. Unten zwei in 

ion begriffene Antipoden. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 5. Einzelliger Embryo mit vier stark färbbaren Einschlüssen im 
Plasma. Vergr. 840 : 1. 

Abb. 6. Zweizelliger Embryo. Vergr. 680 : 1. 


Voyriella parviflora, Abb. 7—12. 
Abb. 7. Achtkerniger Embryosack. Die beiden langgestreckten Synergiden 
im vordern verschmälerten Teile, darunter der Eikern und die beiden in Ver- 
schmelzung begriffenen Polkerne. Zu unterst die drei Antipodenzellen. Vergr. 
600 : 1 


Abb, 8. Die beiden langgestreckten Synergiden, die sich durch den ganzen 
vorderen Teil des Embryosackes erstrecken. Vergr. 1050 : 1. 

Abb. 9. Vorderer Teil des Embryosackes mit Eikern, sekundärem Embryo- 
sackkern und der Spitze des eindringenden Pollenschlauches mit den beiden 

iven Kernen. Vergr. 1050 : 1. 

Abb. 10. Keimkern und sekundärer Embryosackkern unmittelbar nach der 
Verschmelzung mit den Spermakernen. Rechts noch ein Rest des Pollen- 
schlauches Vergr. 1050 : 1. 

Abb. 11. Embryosack nach der Befruchtung. Der sekundäre Embryosack- 
kern ist gegen die Mitte des Embryosackes hinab gewandert. An der Wandung 
die Keimzelle, deren Kern deutlich zwei Nukleolen zeigt. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 12. Vierzelliger Embryo eng von Endospermzellen umschlossen, in 
deren Plasma große, zusammengesetzte Stärkekörner. Vergr. 600 : 1. 


Tafel V. 
Voyriella parviflora. Abb. 1—4. 

Abb. 1. Befruchtete Eizelle. Der Kern, der deutlich zwei Nukleolen auf- 
weist, liegt in einem feinen, vakuoligen Plasma eingebettet. Vergr. 2050 : 1. 

Abb. 2 und 3. Zwei langgestreckte, vielzellige Embryonen. In Abb. 3 in den 
beiden vordersten Zellen Teilungen in der Längsrichtung, die zur Bildung einer 
Embryokugel führen. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 4. Endospermzelle mit Stärkekörnern und Eiweißkristallen in dichtem, 
feinvakuoligem Plasma. Vergr. 600 : 1. 


Leiphaimos spec. Abb. 5—13. 

Abb. 5. Eiapparat und die beiden in Verschmelzung begriffenen Polkerne. 
Vergr. 600 : 1. 

Abb. 6 und 7. Eiapparat und sekundärer Embryosackkern. Direkt an der 
Wand sind die beiden Synergiden, an deren Scheitel der Eikern und unmittelbar 
darunter der sekundäre Embryosackkern. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 8.. Stadium unmittelbar vor der Verschmelzung der beiden Sperma- 
kerne mit Eikern und sekundärem Embryosackkern. Links der eingedrungene 
Pollenschlauch mit zwei Kernresten, daneben die unveränderte Synergide. 
Vergr. 1050 : 1. 

Abb. 9. Embryosack nach der Befruchtung. Eikern und sekundärer Em- 
bryosackkern je mit zwei Nukleolen. An der Wand der Rest des Pollenschlauches 
und daneben die unbeschädigte Synergide. Vergr. 600 : 1. 
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Abb. 10. Junge Keimzelle an der Wand des Embryosackes, ihr Inhalt noch 
nicht kontrahiert, daneben der Rest des Pollenschlauch Vergr. 600 : 1. 

Abb. 11. Keimzelle während der Ruheperiode an der Wand des Embryo- 
sackes. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 12. Langgestreckter, einkerniger Embryo. Vergr. 600 : 1. 

Abb, 13. Ausgebildeter, vierzelliger Embryo, durch einen zangenartigen 
Trager an der Wandung des Embryosackes befestigt. Vergr. 600 : 1. 





Cotylanthera tenuis. Abb. 14—18. 


Abb. 14. Junge, einzellige Keimzelle während der Ruheperiode an der Wand 
des Embryosackes. Vergr. 1050: : 1. 

Abb. 15. Langgestreckter, einzelliger Embryo zwischen zwei Endosperm- 
zellen. Vergr. 600 : 1. y 

Abb. 16. Vielzelliger, einreihiger Embryo. Vergr. 600 : 1. 

Abb. 17. Embryo nach den ersten Längsteilungen in den zwei vordersten 
Zellen. Vergr. 600 : 1. 

Abb, 18. Ausgebildeter Embryo mit Suspensor und Embryokugel. Vergr. 
600 : 1. : 








UNTERSUCHUNGEN UBER DIE WASSERDAMPFAUFNAHME 
DER FLECHTEN. 
Von 
EricH KOLUMBE. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. März 1927.) 


Einleitung. 

Seit dem Erscheinen der Arbeiten von Lorsy (1890) und Rücce- 
BERGER (1910) ist es eine allgemein verbreitete Auffassung, daß die Ver- 
teilung der Flechtenflora an freistehenden Bäumen bedingt ist durch die 
Schlagrichtung des Regens. Die Wetterseite der Bäume und die nach 
Nordwesten und Westen gerichteten Hänge der Höhenzüge sollen für die 
Flechtensiedlung besonders geeignet sein und weitgehende Unterschiede 
gegenüber den anderen Himmelsrichtungen sich bemerkbar machen. In 
meiner Heimatprovinz (Schleswig-Holstein) fällt Regen nur bei west- 
lichen und südwestlichen Winden, und bestätigt sich die Annahme der 
beiden vorher genannten Autoren, dann müßte in meinem Beobachtungs- 
gebiet besonders die West- und Südwestseite der Bäume mit einer reichen 
Flechtenvegetation bedeckt sein. Im Zusammenhang mit soziologischen 
Studien, die später veröffentlicht werden, ergab sich aber ein Verteilungs- 
bild der Flechten, daß der Erklärung von Lorsy und RÜGGEBERGER zu- 
widerläuft. Während einmal die Westseite bevorzugt wird und stärker 
besiedelt ist, macht sich in anderen Fällen sogar eine Abkehr bemerkbar, 
und häufig bedecken die Flechten den ganzen Stamm mit einem dichten 
Behang. Unabhängig von West- oder Ostseite fanden sich folgende Arten 
an alten Ulmen in gleichmäßiger Verteilung: Evernia prunastri, Rama- 
lina farinacea, R. fraxinea, Anaptychia ciliaris, Physcia pulverulenta, 
Ph. tenella, Parmelia acetabulum, P. saxatilis, P. grisea, Xanthoria parie- 
tina, Pertusariaamara, Ochrolechia variolosa, Lecanora subfusca und Leci- 
dea parasema. Die Verteilung ist offenbar viel mehr abhängig vom Licht 
als vom Regenwasser; von „besonderer physiologischer Eignung‘ des 
Substrates wird hier abgesehen. Bei der großen Regelmäßigkeit der west- 
lichen Regenwinde werden nun die Flechten an der Ostseite größerer 
Bäume selten oder nie einen Tropfen Regenwasser empfangen. Die 
Regenarmut steigert sich noch an gewissen anderen Standorten. Über- 
hängendes Gestein und nach Osten gerichtete Mauern zeigen eine der 
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Westseite gleichwertige Flechtenflora ; Beobachtungen über kleinere ört- 
liche Schwankungen werden immer wieder durch andere ausgeglichen. 

Diese Unabhängigkeit vom tropfbarflüssigen Wasser und die Besied- 
lung trockener Standorte durch die Flechten lassen kaum eine andere 
Erklärung zu, als daß die Flechten ihren Wasserbedarf in Dampfform 
decken können. Da die bisherigen Untersuchungen der Frage nach der 
Aufnahme dampfförmigen Wassers durch die Flechten mit anfechtbaren 
Methoden gemacht worden sind, wird im Folgenden nochmals der Ver- 
such unternommen, die Frage zu klären. 


Problemstellung, Literatur und Methodik. 


Die Wasserversorgung der Flechten war schon mehrfach Gegenstand 
von Untersuchungen (Zusammenfassung bei TOBLER, 1925), und das 
Problem für diese Arbeit ergab sich aus den schon vorher mitgeteilten 
Beobachtungen im Freiland: Wie begegnen die Flechten an „ungün- 
stigen‘‘ Standorten dem Verlust des Assimilationswassers; sind sie be- 
fähigt, den Wasserdampf der Atmosphäre auszunutzen, und in welchem 
Maße (quantitativ) kommt den einzelnen Arten diese Fähigkeit zu? 
„Die Hygroskopizität ist für die Flechten eine höchst wichtige Eigen- 
schaft und nicht wenigen Arten ermöglicht sie geradezu die Existenz. — 
Denn es bleibt sich doch schließlich gleich, ob das Wasser in tropfbar- 
flüssiger Form oder als Dampf aufgenommen wird, die Hauptsache ist 
immer, daß die Flechten vor dem Verlust des für die ungestörte Funk- 
tion des Protoplasma so wichtigen Betriebswassers bewahrt bleiben. 
Allerdings kann der Wasserdampf den Flechten weder Aschensubstanzen, 
noch Ammoniaksalze, noch salpetersaure Verbindungen zuführen, allein 
es ist allgemein bekannt, daß die niederen Pflanzen mit unglaublich 
kleinen Mengen dieser Substanz ihr Auskommen finden“ (ZUKAL, 1895). 
Die Aufnahme des Wasserdampfes ist natürlich abhängig von manchen 
anatomischen Eigentümlichkeiten der betreffenden Arten, und vielleicht 
sind die Durchlüftungseinrichtungen auch daran beteiligt. 

ZuKau (1895) untersuchte verschiedene Flechten auf ihre Aufnahme- 
fähigkeit für tropfbarflüssiges Wasser. Ausgehend von der Verschieden- 
artigkeit des morphologischen Aufbaues der Flechtenthalli schloß er auf 
den Wasserhaushalt. Im Vordergrund seiner Untersuchungen steht die 
Frage nach dem Weg, den das Wasser im Thallus nimmt. Bestimmte 
Zahlenangaben findet man nicht — Hinweise auf JUMELLE (1892) —. 
und diese Arbeit bildet nur die Grundlage aller ferneren Untersuchungen. 


FuBend suf ZuKats Untersuchungen berichtet Sievers (1908) über die Auf- 
nahme tropfbarflüssigen Wassers durch Krusten-, Laub-, Strauch- und Gallert- 
flechten. Auch in dieser Arbeit wird besonderes Gewicht gelegt auf die Klar- 
stellung des Weges, den das Wasser im Thallus nimmt und auf den Ort der Auf- 
nahme. Nach ToBLer (1925) bleiben die Versuche mit Farbausfällungen, wie 
sie SIEVERS anstellte, angreifbar. Die Zahlenangaben lassen sich für diese Unter- 
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suchung nicht verwerten, weil die gewählte Maßeinheit, der „Tropfen“, kein 
fester Ausgangspunkt ist, und die Ergebnisse der Wasserdampfaufnahme müssen 
wegen Nichtberücksichtigung der relativen Luftfeuchtigkeit unbesprochen bleiben. 


In neuerer Zeit sind dann zwei Arbeiten von E. Bachmann (1922 
und 1923) erschienen. Die Ergebnisse sind nicht leicht zu übersehen und 
stehen offenbar sehr unter dem Einfluß der gewählten Methode. Die 
Untersuchungen wurden im Freiland ausgeführt und unterlagen ganz 
den dauernd wechselnden Faktoren. Schon die Betrachtung der Kurven 
zeigtein häufiges Hinabsinken unter die Null-Linie. Die Versuche wurden 
mit Herbarexemplaren (bei den Krustenflechten) angestellt, und der 
Verfasser schreibt zur Methodik: ,,Die Versuche wurden ausschließlich 
mit Flechten ausgeführt, die schon jahrelang im Herbar gelegen hatten, 
also tot waren. Im lufttrockenen Zustand auf chemischer Analysenwage 
gewogen, ergaben sie regelmäßig ein um einige Zentigramm höheres Ge- 
wicht als nach halbstündigem Erhitzen in einem Wärmeschränkchen bis 
zu 60°, wenigstens aber 50°. In der Natur wird innerhalb unserer Breiten 
diese Gesteinstemperatur selbst bei direkter Bestrahlung in glühendster 
Mittagshitze wohl nie überschritten, wenn überhaupt erreicht werden; 
am heißesten Tage des vergangenen Sommers, 29. Juli, habe ich 44° als 
Höchstmaß erhalten. Nachdem die Steine aus dem Wärmeschrank ge- 
nommen und gewogen worden waren, wurden sie noch 1—2 Stunden 
lang ins Freie gelegt und von neuem gewogen. Das hierbei gefundene 
Gewicht wurde als Normalgewicht auf die Nullinie des Millimeterpapiers 
eingetragen.“ Der Ausgangspunkt aller Wägungen ist die Lufttrocken- 
heit, die aber, wie der Verfasser S. 213 bemerkt, für jede Wägungsreihe 
neu festgestellt werden mußte. Die relative Luftfeuchtigkeit ist nicht 
gemessen worden, und so ergibt sich die Tatsache, daß wohl die Wä- 
gungen innerhalb einer Reihe vergleichbar sind, aber im Gesamtzusam- 
menhang nicht gewertet werden können, weil doch die Schwankungen 
der relativen Luftfeuchtigkeit auch Schwankungen in der Bestimmung 
der Lufttrockenheit der Flechten hervorrufen müssen. Diese auf den 
Ausgangspunkt der Wägungen sich beziehenden Schwankungen werden 
noch gefährlicher beim Vergleich der Freilandversuche. Stärke des Taues, 
Menge des Regens und Größe der relativen Luftfeuchtigkeit sind starken 
Schwankungen ausgesetzt und zum Teil nur sehr schwer meßbar. Von 
Tag zu Tag, von Stunde zu Stunde ändern sich diese Werte und daraus 
resultiert die Unmöglichkeit des Vergleiches mehrerer Untersuchungs- 
reihen innerhalb verschiedener Untersuchungsabschnitte. Werte von 
drei verschiedenen Tagen können natürlich nie miteinander verglichen 
werden. — In der zweiten Arbeit (1923) wird bei den Versuchsbrettchen 
der Nullpunkt festgelegt mit Hilfe des Trockengewichtes nach Behand- 
lung im Ofen. Für die später besprochenen Flechten ist offenbar die 
Lufttrockenheit maßgebend gewesen, denn die Kurve sinkt wieder unter 
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die Null-Linie hinab. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen werden im 
speziellen Teil noch besprochen werden. 

Die Arbeiten von Reınkz (1894— 1896) beschäftigen sich nur gelegentlich 
und ganz allgemein mit der Wasseraufnahme und brauchen nicht beriicksichtigt 
za werden. — Die kommende Arbeit von GoEser. (vorläufige Mitteilung 1926) 
wird sich wohl zur Hauptsache mit der Aufnahme tropfbarflüssigen Wassers be- 
schäftigen. Diese erste Mitteilung enthält noch keine bestimmten Angaben, ist 
vielmehr nur orientierend. 

Die bisherigen Arbeiten zeigen eine gewisse Unsicherheit in der Wer- 
tung der Ergebnisse, die offenbar bedingt ist durch die Methodik, mit der 
man dieses Problem anzufassen ‚suchte. Zur Gewinnung der Zahlen- 
ergebnisse dieser Untersuchung wurde folgende Methode angewandt: Um 
nicht den Schwankungen der Temperatur und der relativen Luftfeuchtig- 
keit im Freiland ausgesetzt zu sein, wurden Dampfräume — durch zum 
Verdunsten aufgestelltes Wasser — in Exsikkatoren hergestellt, die auf 
ihren Dampfgehalt und ihre Temperatur auskompensiert zu den Ver- 
suchen benutzt wurden. Der Wasserdampfgehalt ließ sich variieren 
(WALTER, 1924), und die Temperatur konnte willkürlich geändert wer- 
den. So waren die angesetzten Versuchsreihen nicht Zufälligkeiten unter- 
worfen, und die zum Teil öfteren Wiederholungen bewiesen die Kon- 
stanz der äußeren Bedingungen. Die Flechten wurden vor dem An- 
setzen der Versuchsreihen zur Ermittlung des Trockengewichtes im 
Trockenofen bei einer Temperatur von 35°C 3 Stunden belassen. Wä- 
gungsversuche mit verschiedenen Arten und nach verschiedenen Zeiten 
bewiesen, daß nach 3 Stunden eine Änderung des Gewichtes nicht mehr 
eintrat. Nach jeder Wägung wurde erst wieder das Trockengewicht her- 
gestellt, bevor zu neuen Wägungen geschritten wurde. Es hatte sich 
nämlich gezeigt, daß, wenn die Flechten eine Stunde im Dampfraum 
gewesen waren, dann zur Wägung kamen und sofort wieder in den Dampf- 
raum zurückgebracht wurden, um nach einer weiteren Stunde zur zwei- 
stündigen Wägung gebracht zu werden, das Wägungsergebnis falsch war. 
Während des Wägens hatten die Flechten bereits einen gewissen Prozent- 
satz des Feuchtigkeitsgehaltes verloren, und dieser Fehler trat dann bei 
den folgenden Wägungen in die Erscheinung, das Ergebnis war zu niedrig. 
Zum Wägen selbst gehört eine gewisse Übung, weil während dieser Ope- 
ration die Flechte bereits Wasser abgibt. Ganz exakt wäre das Wägen 
der Flechten im Dampfraum selbst, damit der Transport vom Dampf- 
raum zur Wage ausgeschaltet wird. Schließlich ist dieser Fehler nur ge- 
ring, und da alle Flechten denselben Weg zur Wage machen müssen, 
auch für alle Arten gleichsinnig. Der Vorteil dieser Methode ist 

1. die feste Basis in Form des Trockengewichtes des Untersuchungs- 
materials (ein Hinabsinken unter die Null-Linie kann nicht erfolgen, alle 
Werte sind vergleichbar), 

2. die Konstanz der äußeren Bedingungen. 
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Die Aufnahme dampfförmigen Wassers. 
A. Krustenflechten. 

Die Krustenflechten vermögen mit Hilfe der ihnen eigenen Säuren 
eine Zersetzung und einen Zerfall des Substrates herbeizuführen. 
Durch mechanische Wirkungen (Fry 1924) werden diese chemischen 
Wirkungen noch unterstützt, und die Versenkung des gesamten Thallus 
oder eines Teiles zeichnet diese Gruppe der Flechten aus. Durch eine 
große Zahl Bacumannscher Arbeiten sind wir über diese Vorgänge gut 
unterrichtet. ZUKAL (1895) spricht in seiner Abhandlung die Meinung 
aus, daß es sich bei diesem Versenken des Lagers um einen zweckmäßigen 
Schutz gegen Tierfraß handelt. Schon BACHMANN (1922) weist diese 
Folgerung entschieden zurück und spricht die durchaus begründete 
Meinung einer Anpassung an den Wasserhaushalt aus. 

Der Schutz gegen Verdunstung ist ein vollkommener bei gänzlicher 
Versenkung des Lagers in das Substrat, und später wird die Trennung 
nach dem Verhältnis zum Substrat zum Gegenstand der Einteilung bei 
der Betrachtung des Wasserhaushaltes gemacht werden. 

Srevers (1908) hat, um die Aufnahme des Wassers bei den Krusten- 
flechten zu klären, einige Versuche angesetzt. Dabei stellte es sich her- 
aus, daß einige Arten nicht benetzbar sind. Die beifolgende Tabelle gibt 
eine zusammenfassende Übersicht des Sıeversschen Untersuchungs- 
materials und der Ergebnisse. 

















Aufaabme mit | Autnahme mit | d. Substeat ><: 
Oberéhehe des Thallusränder Thales unbe. 
Theis netzbar ><>< 
Urceolaria seruposa L.. . . . . . . > 
Aspicilia calcarea L.. . . . . . . . > 
Lecanora badia Pers. . ...... > >< 
Gyalecta cupularis EHBH. . . . . . > 
Rhizocarpon geographicum L. > 
Amphiloma murorum Horrm >< >= 
Thalloedema candidum Wes. >< >> 
Calicium chlorinum ACH.. . . . ... > >> 
C. corynellum AcH. ....... >< <>< 


Für die unbenetzbaren Arten ergeben sich zwei Möglichkeiten zur 
Aufnahme des Assimilationswassers: a) das Substrat nimmt tropfbar- 
flüssiges Wasser auf und die Hyphen des versenkten Thallus leiten es 
weiter zur Gonidienzone, b) der Wasserdampfgehalt der Luft genügt für 
die Versorgung dieser Arten. ; 

BACHMANNs Untersuchungen können in diesem Abschnitt nicht ge- 
wertet werden, weil der Ausgangspunkt der Wägungen verschieden ist 
und außerdem ein anderer Umrechnungsmodus in Anwendung kommt. 
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BacHMANN gibt die Zunahme in Zentigramm an, während bei den fol- 
genden Angaben stets die Zunahme in Prozent vom Trockengewicht aus- 
gedriickt werden wird. Die Krustenflechten sind kaum, sofern es sich 
nicht um vollkommen versenkte Arten handelt, ohne Schädigung des 
Thallus von ihrem Substrat zu trennen. Deshalb muBte mit dem Sub- 
strat experimentiert werden. Aus BACHMANNS Ausfiihrungen geht nicht 
klar hervor, ob bei Angabe der Wasseraufnahme der Aufnahmebetrag 
fiir das Substrat in Abrechnung gebracht worden ist; der Aufnahme- 
fähigkeit des Substrates wird Erwähnung getan. Um die Fehlerquelle 
Aufnahme der Flechte-+Substrat auszuschalten, wurde bei den Unter- 
suchungen folgender Weg eingeschlagen. Von dem mit Krustenflechten 
bedeckten guten Handstück wurden ein Stückchen Substrat mit Flechte 
und ein möglichst gleich großes ohne Flechte abgesprengt. Beide Ver- 
suchsstücke wurden im Trockenofen vorbereitet und das Gewicht fest- 
gestellt. Nach dem gemeinsamen Verweilen im Dampfraum wurden 
die Versuchsstücke nebeneinander zur Wägung gebracht, und es ergaben 
sich dann zwei Resultate. Das Stückchen mit der Flechte mußte natür- 
lich ein höheres Ergebnis zeitigen als das flechtenfreieStückchen (—Kon- 
trollstein), und nachdem die Zunahme in Prozent des Trockengewichtes 
errechnet war, ergab die Differenz zwischen beiden Resultaten die reelle 
Dampfaufnahme der Flechte. Hier wird man auch eine Fehlerquelle 
entdecken können, die freilich in ihrer Bedeutung nicht zahlenmäßig er- 
faßt werden kann. Die Flechte könnte auf das darunter liegende Sub- 
strat einen chemisch lösenden Einfluß ausgeübt haben, der sich dahin- 
gehend geltend macht, daß dieser Bezirk des Substrates durch seine 
größere Porosität eine erhöhte Aufnahmefähigkeit gegenüber dem nicht 
angegriffenen Substrat zeigt, die dann der Flechte zum Vorteil gereichte. 

Folgende Arten wurden für die Untersuchungen benutzt: Verrucaria 
calciseda Dc., Amphoridium Hochstetteri ARN., Rhizocarpon distinctum 
Ta. Fr., Acarospora fuscata (ScHRAD.) TH. Fr., Lecanora murorum Ac. 
(= Caloplaca m.), Placodium saxicola (PoLı.) AcH. 

Die zur Untersuchung gebrachten Krustenflechten kann man als 
Vertreter zweier Hauptgruppen ansprechen: endolithische und epilithi- 
sche Krustenflechten. 

Für beide Gruppen wird die petrographische Beschaffenheit des be- 
wohnten Gesteins einen nicht unbedeutenden Einfluß auf den Wasser- 
haushalt haben. Ein an Klüften und Gängen reiches Gestein wird leich- 
ter fähig sein, das Wasser aufzunehmen und zu leiten als ein festes und 
dichtes Gestein. Ein und dieselbe Flechte auf verschiedenen Gesteinen 
wird deshalb ganz verschiedene Werte ergeben können. Diese Ver- 
mutung wird gestützt durch die Bachmannschen Versuche (1922) mit 
Lecanora badia aus Tirol und dem Erzgebirge. Der Unterschied in der 
Aufnahmefähigkeit dieser in ihren Standorten verschiedenen Arten kann 
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pee «| betragen (mitbedingt durch anatomische Verschiedenheiten). 

eitere regulierende Faktoren sind die Mächtigkeit des Thallus, die 

Zahl der im Thallus enthaltenen Algen, die Ausbildung der Hypo- und 

der Hyphenknollen und die vagierenden Gonidien, die 

nach BACHMANN (1919) ein ganz selbständiges Dasein tief unter der Co- 

nidienzone führen können. Aus diesen Gründen haben die gegebenen 

Zahlen keine absolute Gültigkeit; sie sind variabel. Sie vermögen aber 

wohl ihren Wert zu behaupten, wenn sie als Antwort auf die grundsätz- 
liche Fragestellung betrachtet werden. 

Verrucaria calciseda und Amphoridium Hochstetteri versenken ihr 
Lager vollkommen in das Substrat, und nur die heraustretenden Frucht- 
körper sind punktförmig über die Oberfläche des ganzen Substrates ver- 
streut. Sie bilden mit ihrer geringen Oberfläche nur eine kleine Auf- 
nahme- und Verdunstungsfläche. Das eigentliche Lager dieser Arten er- 
reicht nach Dünnschliffen von BacHmann bei Verrucaria calciseda eine 
Mächtigkeit von 150 u und bei Amphoridium Hochstetteri sogar von 
650—820 u. 

Rhizocarpon distinctum, Acarospora fuscata, Lecanora murorum und 
Placodium saxicola gehören zu den epilithischen Krustenflechten und sind 
mit dem Substrat nur durch ihre Rhizoidenzone verbunden. 

Die beigefügte Tabelle gibt eine Übersicht der erhaltenen Versuchs- 
werte bei einer Temperatur von 20° C und einer relativen Luftfeuchtig- 
keit von 100% (Tabelle 1, S. 741). 

In der ersten Gruppe ist Amphoridium Hochstetteri gegenüber Verru- 
caria calciseda ganz bedeutend im Vorteil; die Endwerte verhalten sich 
wie 1 :21/,. Schon vorher wurde auf den anatomischen Bau dieser 
beiden Arten hingewiesen; das ganz bedeutend mächtigere Lager von 
Amphoridium — die Zahlen verhalten sich wie 1 : 5 — vermag natür- 
lich in größerem Umfange den kondensierten Wasserdampf zu speichern. 

Die Stellung von Rhizocarpon distincium ist recht eigenartig. Trotz- 
dem diese Art zur zweiten Gruppe gehört, zeigt sie in ihrem Aufnahme- 
vermögen Anklänge an die ersteGruppe, und man würde sie dazu rechnen, 
wenn nicht die Schnelligkeit der Aufnahme dagegen sprechen würde. 
Nach Srevers (1908) nimmt diese Flechte nur sehr schwer tropfbar- 
flüssiges Wasser auf; ein auf die Oberfläche des Thallus gebrachter 
Wassertropfen war nach 6 Stunden noch nicht aufgenommen worden, 
so daß man wohl annehmen darf, daß neben der Aufnahme aus dem 
Substrat auch dic Aufnahme des Wassers in Dampfform eine Rolle 
spielt. Für die letztere Annahme sprechen besonders die standörtlichen 
Verhältnisse dieser Art: An Findlingen und Denkmälern, häufig von der 
Schlagrichtung des Regens abgekehrt, ist diese Art nicht selten und in 
guter Vegetation zu finden. Vergleicht man die Schnelligkeit der Auf- 
nahme mit der von Verrucaria calciseda, dann ergibt sich, daß wohl die 
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Tabelle 1a. 
Verrucaria calciseda Amphoridium Hochst. Rhizocarpon distinctum 
Trock Trock Trock Trock Trocken- Trocken- 
Zeit gewicht des | gewicht des | gewicht des | gewicht des gewicht des gewicht des 
Kontroll- Steines mit Kontroll- Steines mit Kontroll- Steines mit 
in steines Flechte steines Flechte steines Flechte 
= 9,761 8 5,565 & 3,085 g 0,987 g 6,986 g 5,484 g 
5 en 
Ë Feucht- Feucht- | Feucht- Feucht- | Feucht- Feucht- 
; sa [Grate] eee | ae [Ou lee | eut |e er 
ë u u- u u- | und Zu- u - = d Zu- 
nahme Sancien.} nahme nahme Seachem.) aes “ais Issu.) iles 
9,761 5,574 |3,036 0,991 6,992 5,5 
2 0,161 9 0,373 % |” ’ 205 9 | 5» 
> % (0,161 %,10,032 % % (0,405 %,| 0,086 3, |9:205 % | 0,991 9, 
9,761 5,575 3,037 0,993 6,993 5,51 
9, 9, 9, a 
| _ [9277 our %10,085 4152 10,607 %| 0,1%, 10374 %] 0.474 9, 
9,762 5,58 3,037 0,993 7,000 6,517 
> 0 Le) ’ © La , 0, ? 
24 |0,010 | % J0,27 % 10,065 41522 10,607 9%) 02 % |%49! %1 0 601 0, 
9,762 o 1558 13,037 11000 | 7,000 715517 % 
88 \0.010 | 228 % 10,97 % 10,065 941252 %] 1,317 %| 02%, [401 %| 0 801 0, 
9,765 A 5,596 3,037 ‘ 1,000 7,012 5,533 
72 Joja1 +, 10516 %|0 557 9, [0,065 %| 2%? | 1,317 04] 0,372 % [521 %| 0 898 0, 
Tabelle 1b. 
Acarospora fuscata Lecanora murorum Placodium saxicola 
Trocken- Trocken- Trocken- Trocken- Trock Trocken- 
Zeit gewicht des gewicht des gewicht des gewicht des gewicht des gewicht des 
Kontroll- Steines mit Kontroll- Stei mit Kontroll- Steines mit 
in steines Flechte steines Flechte steines Fiechte 
Stun-| 1,258 1,847 g 0,669 g 1,255 g 15,82 g 5,582 g 
den 
Feucht- Feucht- | Feucht- Feucht- | Feucht- Feucht- 
gewicht Dites gewicht gewicht rer he put Diisees gewicht 
und Zu- er wog und Zu- | und Zu- ad u le und Zu- | und Zu- Ss pay und Zu- 
nahme unahm.) nahme nahme a? nahme nahme — nahme 
1,249 z 1,871 0,673 ‘ 1,311 15,33 à 5,623 
2 0301 0, [0979 %11 300 9 {0,508 9% [888 %14 464 %| 0,065 94 19982 | 0,734 0, 
1,25 0, |1,885 10,675 12324 |16,33 oy | 5655 
8 \0.401 0, 12656 % 19,087 0 10,896 9, [4917 |5,523 0, | 0,065 9, | 24> | 1,31 9, 
1,25 1,895 0,676 1,335 15,333 5,672 
, 9, » - * 9 1,523 9 
0,401 % 2,208 Yolo 604 9% |1,05 % 5,32 % |6 97 % | 0,084 % %| 1,807 % 
1,25 1,905 0,679 1,343 15,337 5,7 
r © , ’ Ce) ©, 
0,401 9,293 % [3,144 0, [1,494 9, [54% % [6,993 94] 0,111 912902 % | 2 113 9, 
1,256 1,926 0,688 1,36 15,34 6,713 
> © ’ ? o 2 v rs) 
72 | 0,883 0, | 29390 %|4 073 07 19.840 045528 %| 9 388 0] 0,131 | | 2,347 % 














Temperatur 20°, relative Luftfeuchtigkeit 100 %. 
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Endergebnisse (0,521% und 0,516%) fast gleich sind, aber die Schnellig- 
keit der Aufnahme bei Rhizocarpon durch das stärkere Hervortreten des 
Thallus auf der Oberfläche des Substrates eine ganz bedeutend größere 
ist. Eine Gegeniiberstellung der Zahlen ergibt folgendes Bild: 














Verrucaria calciseda Rhizocarpon distinctum 
% % 
2Stunden......... 0,161 0,205 
8 ec Be Bre 0,177 0,347 
le Bek ao ee 0,26 0,401 
48 i Al cnentnes, ba mn. 0,26 0,401 
72 Reiners camming ty xe Tage 0,516 0,521 
Rhizocarpon distinctum nimmt vielleicht eine Zwischenstellung ein. 


Das gesamte Lager der Flechten der zweiten Gruppe — Acarospora 
fuscata, Lecanora murorum, Placodium saxicola — ist dem Substrat auf- 
gelagert und in seiner gesamten Ausdehnung den austrocknenden Witte- 


rungseinfliissen ausgesetzt, bietet also gegeniiber den Flechten der vori- 
gen Gruppe eine groBe Verdunstungsfläche dar und muB durch héhere 
Waismdemebeidiictinns eine Kompensation schaffen. Die Schwankungen 
in den Wägungsergebnissen erklären sich durch den verschiedenartigen 
Aufbau des Thallus, der mit zunehmendem Alter eine größere Mächtig- 
keit erreicht und durch gekröseartiges Aufwölben und Verbiegen eine 
größere Absorptionsfläche ausbildet. Dazu kommen dann die vorher 
besprochenen petrographischen Verschiedenheiten der Gesteine. 

Es könnte hier der Einwand gemacht werden, daß diese geringen 
Mengen absorbierten Wasserdampfes nicht genügen könnten, das Leben 
der Flechten zu erhalten, denn diese geringen Mengen müßten bei trocke- 
nem Wetter und hoher Temperatur sehr leicht wieder verdunstet sein. 
Die täglichen Witterungsbeobachtungen im Sommer bestätigen diesen 
Einwand; es ist kaum anzunehmen, daß die Krustenflechten auch nur 
einen geringen Teil des in der Nacht aufgenommenen Wasserdampfes 
über die heißen Mittagsstunden hinüber behalten. Aber schon JUMELLE 
(1892) weist in seiner Untersuchung auf die Fähigkeit der Flechten hin, 
mit ganz geringen Spuren von Wasser, ja selbst ohne jegliche Wasser- 
aufnahme, noch nach 3 Monaten lebensfähig zu sein, und die Beobach- 
tungen bestätigen diese Tatsache. Am Segeberger Kalkberg in Holstein 
fanden sich an der Ostseite unter stark überhängendem Gestein Leca- 
nora murorum, Verrucaria spez. und. Candelariella vitellina. Bei der 
Schlagrichtung des hier herrschenden Regens (W—0) werden diese 
Flechten kaum einen Tropfen Wasser erhalten, die Flechten sind immer 
auf den Wasserdampf der Atmosphäre angewiesen. Die geringe Zeit- 
spanne des Tages — Mittagsstunden — ohne Wasserdampfgehalt der 
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Luft dürfte ohne Bedeutung sein, denn die Morgen- und Abendstunden 
bieten wieder, auch an den wärmsten und trockensten Tagen, einen so 
hohen Prozentgehalt an Wasserdampf der Luft dar, daB daraus das 
lebensnotwendige Wasser kondensiert werden kann. 


B. Laubfiechten. 

Die Laubflechten sind gegeniiber den Krustenflechten ganz bedeu- 
tend vielgestaltiger. Auf Grund des Verhältnisses zum Substrat kommt 
es zur Ausbildung einer Ober- und Unterrinde. Die verschiedenartige 
funktionelle Bedeutung von Ober- und Unterrinde ist bereits unter- 
sucht worden, und die dahingehenden Beobachtungen werden bei den 
einzelnen Arten mitgeteilt werden. 

Die erhaltenen Aufnahmewerte fiir Wasserdampf sind sehr stark 
variabel ; dieselbe Art von verschiedenen Standorten ergibt verschiedene 
Werte, und Schwankungen von 15—20% bei langerer Aufnahmezeit sind 
nicht selten. Eine Ubersicht über die Variabilitat bei den einzelnen 
Arten ist im Abschnitt über sorediöse Formen zusammengestellt worden, 
und Tabelle 2 (S. 743) zeigt Aufnahmewerte, aus welchen Mittelwerte 
errechnet worden sind. 




















Tabelle 2. 

Aufnahmewerte für 24 Stunden Mittel- 

20°, 100 % relative Luftfeuchtigkeit dite 
% % % % % % 
Xanthoria parietina . . . . . . . 43 46 55 — _ 48 
Xanthoria parietina f. chlorina. . . | 76 83 96 _ 85 
Ramalina farinacea . . . . . . . 51 55 58 — — 54 
Ramalina fraxinea. . . . . . . . 43 47 52 58 60 52 
Evernia prunastri . . . . . . . . 50 58 62 76 u 61 











Das Untersuchungsmaterial kann man in zwei Gruppen einteilen, 
wenn die Anheftungsweise zum Einteilungsprinzip gemacht wird: 

a): Unterrinde dem Substrat angelagert: Xanthoria parietina (L.) Ta. 
Fr., X. parietina f. chlorina, Parmelia acetabulum (Nucx.) Dusy., Pelti- 
gera canina (L.) SCHAER., Nephronium laevigatum (Acu.) NYL. 

b) Unterrinde dem Substrat nicht angelagert ; Thallus mit Hilfe einer 
Haftscheibe am Substrat befestigt: Zvernia prunastri (L.) Acu., Rama- 
lina fraxinea FR., Cetraria islandica (L.) Act. 

Die Leitfähigkeit von Ober- und Unterrinde ist durch Versuche mit 
Eosinlösung und durch Ausfällungen von „Berliner Blau‘ von SIEVERS 
(1908) für tropfbarflüssiges Wasser beobachtet worden. Auch ZUKAL 
(1895) beschäftigt sich mit dieser Frage; beide Arbeiten bringen aber 
keine zahlenmäßigen Angaben. Schon vorher wurde erwähnt, daß auch 
die Laubflechten an Standorten vorkommen, die nur sehr wenig oder 
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gar kein tropfbarfliissiges Wasser empfangen, und aus diesem Grunde 
wurde auch diese Gruppe zur Untersuchung herangezogen. 

Die Laubflechten der ersten Gruppe zeigen gemäB ihrer Lage- 
rung zum Substrat einen breit ausladenden, blattférmigen Thallus, liegen 
mit der Unterrinde dem Substrat fest an und bieten nur die Oberrinde 
als Verdunstungsfläche dar, während die Arten der zweiten Gruppe mit 
ihrer gesamten Thallusoberfläche den austrocknenden Witterungsein- 
flüssen ausgesetzt sind. 

Die beigefügte Tabelle 3 (8. 746) gibt einen Auszug aus dem Be- 
obachtungsprotokoll wieder. Die Versuchsreihen wurden durchgeführt 
bei einer Temperatur von 20°, und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 
100% . 

Von Xanthoria parietina wurden einmal die typische Form und dann 
die Form chlorina untersucht. Die Flechte variiert in ihrem Aussehen 
sehr stark mit dem Standort. Die typische Xanthoria parietina zeigt 
eine kräftige Orangefarbe, bildet Apothezien in großer Zahl aus und 
findet sich häufig an Steinen. Das Untersuchungsmaterial wurde von 
einer Backsteinmauer abgelöst. Die Tabelle zeigt, daß diese Flechte 
bereits mit: 24 Stunden das Maximum (55%) ihrer Aufnahme erreicht. 
Die Aufnahme verläuft, wenn man das vollständige Untersuchungs- 
protokoll heranzieht, langsam aber stetig steigend. 






































Stunden ........... 1 2 4 6 9 12 18 24 
Feuchtgewicht . . . | 0,238 | 0,240 | 0,250 | 0,256 | 0,282 | 0,300 | 0,314 ] 0,320 
Zunahme. . . . . . 0,031 | 0,033 | 0,043 | 0,049 | 0,076 | 0,093 | 0,107 | 0,133 
% vom Trockengew. | 15 16 21 24 37 45 52 55 


Die Standorte der Xanthoria parietina f. chlorina gewährleisten mei- 
stens eine gute Versorgung mit tropfbarfliissigem Wasser. Die Apothe- 
zien dieser Form sind reichlich und gut entwickelt, die typische Orange- 
farbe weicht einer grünlichen, die hervorgerufen wird durch starke 
Algenwucherung innerhalb des Thallus und Abnahme der fiir Xanthoria 
parietina typischen Flechtensäuren. Die Algenzahlen sind bei der 
J. chlorina ganz bedeutend größer als bei der typischen parietina, und 
ich möchte diese Erscheinung mit der starken Wasserversorgung in Zu- 
sammenhang bringen. Mit der Ausbildung der Algen wächst bei dieser 
Form auch die Mächtigkeit des Markes, und die gefundenen Unter- 
suchungswerte übersteigen die von Xanthoria parietina ganz bedeutend. 
Der anatomische Bau des Thallus bedingt ein Aufnahmebild, das man 
mit dem eines Schwammes vergleichen könnte. Die Aufnahme erfolgt 
am Anfang sehr schnell, das Maximum wird später erreicht. Während 
die typische parietina das Maximum in 24 Stunden schon erreicht, ge- 
braucht die f. chlorina 48 Stunden. 
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Parmelia acetabulum steht mit der geringen Aufnahmefähigkeit 
(Maximum 43%) bei den untersuchten Laubflechten an letzter Stelle. 
Bei dieser Flechte wurde auch ein Versuch angesetzt, um die Wasser- 
abgabe zu beobachten. Die Flechte wurde bis zur Sättigung im Dampf- 
raum gelassen und dann ins Freie gebracht. Angabe für die Abgabe: 


Temperatur 18°C, relative Luftfeuchtigkeit 75%, Anfangsgewicht 0,54 g, 
Trockengewicht 0,385 g. 














Kt Ee Feuchtgewicht Abgabe LA + nn A % vom Trocken- 
E S:= gewicht) gewicht 
0 0,54 0,00 0 40 
5 0,535 0,005 0,92 39,08 
10 0,532 0,008 1,5 38,5 
15 : 0,53 0,01 1,8 38,5 
30 0,516 0,024 44 35,6 
45 0,5 0,04 7,4 32,6 
60 0,491 0,049 9,9 30,1 
90 0,476 0,064 12 28 
120 0,465 0,075 14 26 
180 0,437 0,103 19 21 
240 0,411 0,129 23 17 
300 0,4 0,14 26 14 
360 0,398 0,142 26,3 13,7 
420 0,398 0,142 26,3 13,7 














Bei normaler Temperatur und Luftfeuchtigkeit wird also die Flechte 
noch nach 7 Stunden Abgabe 13,7% des Trockengewichtes an Feuchtig- 
keit besitzen. Diese Tabelle zeigt sehr deutlich, mit welcher Energie 
die Flechte den einmal gespeicherten Wasserdampf festhält, und die Ver- 
dunstungszeit muB ziemlich lange währen, um die Flechte zur Gesamt- 
abgabe zu zwingen. ” 

Peltigera canina und Nephronium laevigatum hatten von allen unter- 
suchten Laubflechten das mächtigste Lager. SIEVERS konnte bei seinen 
Untersuchungen feststellen, daB die Oberseite des Thallus von Peltigera 
zur Wasseraufnahme wenig geeignet ist, ein an der Oberseite abgesetzter 
Tropfen war nach 45 Minuten nicht völlig aufgenommen, während „die 
Rhizinen wie Dochte wirkten“. Er kommt zu dem Schluß, daß der ge- 
samte Bedarf an Wasser durch die Aufnahme der Rhizinen gedeckt wird, 
die Oberseite nur zum Schutz der Verdunstung eingerichtet erscheint. 
Die Untersuchung mit dampfförmigem Wasser ergab, daß P. canina von 
allen untersuchten Laubflechten die größte Fähigkeit der Wasserdampf- 
aufnahme entwickelt; in 72 Stunden wurden 118% absorbiert. Leider 
ist es ja nicht möglich, bei der Aufnahme von Wasserdampf festzustellen, 
welche Schichten nun eigentlich daran beteiligt sind, und die Frage, ob 
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die Rhizinen den Wasserdampf aufnahmen oder ob die Oberseite ab- 
sorbiert, muß in diesem Falle offen gelassen werden. 

Bei Evernia prunastri machen sich häufig Torsionen der Thallus- 
lappen bemerkbar. Die einzelnen Lappen krümmen sich zylindrisch, die 
Unterseite wird eingebogen und die Deutung ‚„Verdunstungsschutz‘ 
liegt nahe, denn die Unterseite befindet sich ja in einem windstillen Raum 
und tritt in der Verdunstungsmenge sicher vor der Oberseite zurück. 
Mit dem Standort wechselt die Gestalt des Thallus (vgl.8.751), und da- 
durch ist eine starke Schwankung in der Menge des aufgenommenen 
Wasserdampfes bedingt. 

Rämalina fraxinea weicht nicht stark von den für Evernia prunastri 
gefundenen Mittelwerten ab. Die bereits von DARBISHIRE (1901) be- 
schriebenen und in ihrer Funktion als Durchlüftungsorgane erkannten 
Atemporen (vgl. BRANDT, 1906) sind in der Zahl ihres Auftretens offen- 
bar abhängig vom Standort. In lichten Beständen findet sich eine breit- 
lappige Form (bis zu 21/, cm), die in der Zahl der Atemporen der an 
freistehenden Bäumen vorkommenden schmallappigen Form sehr stark 
nachsteht. Die funktionelle Bedeutung dieser Atemporen für die Wasser- 
dampfaufnahme kann nicht nachgewiesen werden. Das Arbeiten mit 
Ferrozyankaliumlösung und Eisenchlorid (Fällung von ‚Berliner Blau‘“) 
zeigte, daß die Lösung besonders stark durch die Atemporen einge- 
drungen und durch Markhyphen geleitet worden war. Ob diese Organe 
nun tatsächlich zum Kanalsystem der Flechten gehören, kann aufGrund 
dieser Angabe natürlich nicht behauptet werden. 

Bei Cetraria islandica beobachtete Sievers folgendes: ,, Ein Wasser- 
tropfen wurde von der Unterseite in 25 Minuten aufgenommen. Der an 
der Oberseite abgesetzte Tropfen war nach 45 Minuten noch nicht merk- 
lich verringert. Diese langsame Wasseraufnahme hat ZUKAL aus dem 
Standort der Flechte, da sie reichlich Wasser in Form von Schnee oder 
Regen zur Verfügung hat, erklärt.‘ C. islandica steht mit dem 66% igen 
Maximalwert Wasserdampfaufnahme den anderen Laubflechten eben- 
bürtig zur Seite. Es ist wohl anzunehmen, daß das Wasser in dem tüten- 
förmigen Thallus aufgefangen wird und, wenn es verdunstet, der ge- 
samten Oberfläche des Thallus die Möglichkeit bietet, das Wasser in 
Dampfform aufzunehmen. 

Ramalina populina (in 24 Stunden 43,4% absorbiert) und Physcia 
pulverulenta (SCHREB.) Ny. (in 24 Stunden 62,5% absorbiert) fügen 
sich mit ihren Werten in die vorher geschilderten Verhältnisse ein. 

Zusammenfassend kann von den Laubflechten beider Gruppen ge- 
sagt werden, daß eine Übereinstimmung in dem Wasserhaushalt besteht. 
Ausgeschaltet werden müssen Xanthoria parietina f. chlorina, Peltigera 
canina und Nephronium laevigatum, die zu einer eigenen Gruppe gefaßt 
werden müßten. 
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C. Strauchflechten. 

Untersuchungsmaterial: Cladonia mitis SANDST., Cl. impexa HARM., 
Cl. destricta Nxu., Cl. silvatica (L.) Horrm., Usnea dasypoga (Acu.) FR., 
U. florida (L.) Fr., Alectoria jubata (L.) Acu. 

Cladonien und Usneen sind beziiglich ihres Wasserhaushaltes nicht 
miteinander vergleichbar; die ganz verschiedenen standértlichen Ver- 

Die Cladonien bewohnen in ihrem Hauptverbreitungsgebiet die Tun- 
dren, die Flechtenheiden, die Hochebenen der Gebirge und bilden auf 
den Dünen die „graue Formation‘ (WARMING). In diesen Gebieten wer- 
den sie sehr stark mit tropfbarflüssigem Wasser versorgt. Sie sind 
». . . den größten Teil des Jahres unter Schnee geborgen und müssen in 
einem anderen Teil desselben unaufhörlich Regengüsse über sich ergehen 
lassen. Die Zeit, welche sie wirklich trocken verbringen, ist verhältnis- 
mäßig kurz, und während dieser Zeit wird ein gewisser latenter Zustand 
eintreten, in welchem alle Lebensfunktionen, namentlich Atmung und 
Kohlensäureaufnahme, auf das Minimum reduziert sind“ (ZUKAL). In 
den Dünen mit ihren ziemlich hohen Sommertemperaturen müßten die 
Cladonien eine Zeit von 2—3 Monaten im Jahr im ,,latenten Zustand“ 
sich befinden. Die Regenfälle im Sommer dürften nicht zur vollen Auf- 
rechterhaltung der Lebenstätigkeit genügen. Die Tabelle zeigt aber, daß 
auch diese Flechten in der Lage sind, einen ziemlich hohen Prozentsatz 
(59% ) ihres Trockengewichtes an Wasserdampf aufzunehmen. So werden 
die Flechten in den trockensten und wärmsten Zeiten des Jahres nur wäh- 
rend der Mittagsstunden sich in einem Zustand der Wasserarmut befinden, 
denn die Abend- und Nachtstunden bieten wieder einen so hohen Wasser- 
dampfgehalt der Luft dar, daß die volle Lebenstätigkeit einsetzen kann. 
Die untersuchten Cladonien zeigen in der Aufnahme des Wasserdampfes 
weitgehende Übereinstimmung (Tabelle 4, S. 749). — Bezüglich der 
Aufnahme tropfbarflüssigen Wassers hat SIEVERS einige Versuche mit 
Cl. silvatica angestellt. Er beobachtete, daß ,,... die zahlreichen Ver- 
zweigungen der Podetien besonders geeignet sind, die Wassertröpfchen 
festzuhalten, damit das Wasser dann an der Oberfläche im flüssigen Zu- 
stande oder nach der Verdunstung in Dampfform in die Flechte ein: 
dringen kann. Besonders leicht haftet das Wasser an den dunklen Spitz- 
chen, die in der Natur nach allen Seiten geneigt sind und Regen und Tau 
auffangen und festhalten können‘. Es bietet sich aber auch noch die 
Möglichkeit, daß die Bodenfeuchtigkeit durch den basalen Teil der Flech- 
ten aufgenommen wird, und SIEVERS versucht auch diese Frage zu lösen. 
Bei seinem Versuch dauert die Aufnahme des Wassers durch den basalen 
Teil bis zur vollkommenen Sättigung 2—3 Tage. Um zur Klarheit über 
das Aufnahmevermögen des basalen Teiles und der Spitzen der Podetien 
zu kommen, wurde folgender Versuch unternommen: Unverletzte Po- 
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detien wurden mit ihren Spitzen und mit dem basalen Teil in Wasser ge- 
taucht und die Aufnahme in bestimmten Zeitabschnitten festgestellt. Es 
ergab sich, daB bereits nach 90 Minuten das Maximum (130,6%) der 
Aufnahme durch den basalen Teil erreicht war, während SIEVERS 2—3 
Tage angibt. Die Spitzen der Podetien erreichen bereits nach 60 Minuten 
das Maximum mit 230%. Die vergleichende Darstellung der Tabelle 5 
(S. 749) gibt weiteren Aufschluß über die Aufnahme selbst. Die Spitzen 
der Podetien kann man wohl auf Grund dieses Versuches als die Haupt- 
aufnahmestellen des tropfbarflüssigen Wassers bezeichnen. Die graphi- 
sche Darstellung der Aufnahme gibt ein 
anschauliches Bild der Verhältnisse. 

Ein Regen wird dem Boden eine ge- 
wisse Feuchtigkeit verleihen, gleichzeitig 
aber die Flechten so durchfeuchten, daß 
eine Aufnahme des Bodenwassers nicht 
mehr in Frage kommt. Von entscheiden- 
dem Einfluß könnte die Bodenfeuchtigkeit 
bei der Wasserdampfaufnahme werden. 
Wenn der Boden in der Lage ist, einen 
großen Teil des Wasserdampfes der Luft 
zu binden, dann könnte die Flechte durch 
den basalen Teil des Podetiums einen Pro- 
zentsatz Wasser dem Boden entziehen und 
so neben der Dampfaufnahme durch die 
Spitzen des Podetiums noch flüssiges Was- 
ser zum Leben erhalten. Der Boden ist aber nicht in starkem Maße be- 
fähigt, Wasserdampf in kurzer Zeit aufzunehmen. Mürzer (1909) nach 


DoBENECcK gibt folgende Zahlen: 























Quarz Rs" Ton Humus 
Sättigung trat ein nach Tagen. . . 5 5 12 48 
Absorbierter Wasserdampf in % . . 0,16 0,2 2,8 17,1 


Damit wäre die Frage nach der Wasseraufnahme durch den basalen 
Teil des Podetiums gelöst, denn ein Vergleich der geringen Aufnahme- 
fähigkeit des Bodens und des basalen Teiles der Podetien mit den tat- 
sächlichen Zahlen der Wasseraufnahme läßt den Schluß zu, daß die 
Spitzenverzweigungen der Podetien den größten Anteil an der Wasser- 
versorgung der Flechte haben. 

Usnea und Alectoria sind Bewohner unserer Wälder; bei Usnea 
machen sich besonders standörtliche Einflüsse geltend (S. 752). Sievers 
stellte bei seinen Versuchen fest, daß tropfbarflüssiges Wasser zum grôB- 
ten Teil am Thallus abläuft; nur in den Verzweigungen des Thallus blei- 
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ben kleine Tröpfchen hängen und werden erst während der Verdunstung 
aufgenommen. So fand er, daß Usnea barbata (jetzt aufgeteilt in U. da- 
sypoga, florida und hirta) in 5 Tagen 27,7% Wasserdampf aufgenommen 
hatte. Diese Angabe steht im Widerspruch zu den in dieser Untersuchung 
angegebenen Resultaten; sie läßt sich aber erklären durch die Nichtbeach- 
tung des absoluten Trockengewichtes, des Wasserdampfgehaltes der Luft 
und der Temperatur. So ergibt sich aus dieser Untersuchung für Usnea 
dasypoga und U. florida ein Maximum von 83%, und 62,5%, in 72 Stunden. 
Alectoria jubata, unter denselben Bedingungen lebend wie Usnea, weicht 
nicht von den für diese Gruppe gefundenen Resultaten ab. 
D. Sorediöse Formen. 

Es ist eine erwiesene Tatsache, daß standörtliche Faktoren die Menge 
der produzierten Soredien bestimmen können. Von den Untersuchern 
werden die verschiedensten Faktoren dafür verantwortlich gemacht, 
doch liegt es nicht im Rahmen meiner Aufgabe darauf näher einzugehen. 
Häufig zeigen die Ostseiten der Bäume — also trockene Standorte — 
stärker soredienproduzierende Arten als die Westseiten, und es lag der 
Schluß nahe, daß diese Ausbildung eine Folge des Fehlens tropfbar- 
flüssigen Wassers sei und durch die Soredien eine Vergrößerung der ab- 
sorbierenden Oberfläche geschaffen wird. 

Evernia prunastri wurde einmal in normaler Soredienbildung von der 
Westseite eines Baumes zur Untersuchung verwendet und daneben eine 
stark sorediöse Form eines trockenen Standortes beobachtet. Stellt man 
die Wägungsergebnisse zusammen, dann ergibt sich folgendes Bild: Bei 
20°C und 100% relativer Luftfeuchtigkeit wurden Prozent des Trocken- 
gewichtes aufgenommen in 








Normale Sore- Stark sorediöse 
dienbildung Pe Form 
1 Stunde .. 18% 17% 40% 
2 Stunden. . — 25% 47,6% 
a PT 33% 35% 58,8% 
24 oe 50% 76%, 106,3% 











Dieser positive Erfolg mit Zvernia prunastri veranlaßte die Unter- 
suchung weiterer Soredienformen, und die unter denselben Bedingungen 
durchgeführten Versuchsreihen ergeben folgende Tabelle: 




















Stunden 

1 2 4 24 
Parmelia sulcata, stark sorediös . . . | 10,4% | 169% | 18,1% | 344% 
a » normal ....... 10,9% | 121% | 161% | 3229, 
Ramalina farinacea, stark sorediös . | 12,3%, | 15,6% | 21,7% | 45,4% 
we od normal ..... 16,3% | 20,8% | 28,5% | 55,5% 

Evernia furfuracea, stark isidiôs. . . | 23,2% | 34,4%, | 47% 83% 
he “ normal. ..... 16,6% | 25% 33%, 62,5%, 
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Während bei Parmelia sulcata und Evernia furfuracea die Soredien- 
bzw. Isidienform ein der normalen Form überlegenes Absorptionsver- 
mögen erkennen läßt, bleibt der Wert für Ramalina farinacea um 10% 
zurück. Zur Kontrolle wurden deshalb mehrere Formen untersucht, um 
die Variationsbreite der Fähigkeit der Wasserdampfaufnahme fest- 
zustellen. Verschiedene Soredienformen von AR. farinacea nahmen in 
24 Stunden 47,6%, 52,6%, 55,5%, 58,4% ihres Trockengewichtes auf. 
Bemerkt werden muß, daß der Wert von 55,5% für die normale Form 
als Maximalwert der Wägung anzusehen ist, somit ein geringes Über- 
gewicht von 3,1% beim gefundenen Maximalwert der Soredienform sich 
geltend macht. 

Orientierende Wägungen mit Xanthoria parietina und X. parietina 
var. aureola ergaben ein Zurückbleiben der Werte für die isidiöse Form; 
das Verhältnis war nach 24stündigem Verweilen im Dampfraum 55% 
(normal) :46,5% (isidiös). Gerade hier hätte man ein starkes Anziehen 
der Isidienform erwarten können, weil diese vornehmlich trockene und 
dem heißesten Sonnenbrand ausgesetzte Standorte bevorzugt. 

Die Untersuchung der Soredienformen von Usnea florida zeigt wieder 
einen positiven Befund. Nach 24 Stunden hatten aufgenommen: Usnea 
florida 52% und U. florida f. sorediifera 62,5°, . 

Zum Abschluß mögen noch einige Angaben für Parmelia physodes 
und Parmelia tubulosa folgen. Bei der letzteren Art tritt besonders die 
Variationsbreite in der Aufnahmefähigkeit hervor. 


Stunden 














1 2 4 24 
Parmelia physodes ........ 161% | 222% | 27,7% | 52,6% 
‘ » ™. Isidien . . . | 67% | 181% | 222% | 47,6% 
Parmelia tubulosa . . . . . . . . 16,3% | 227%, | 23,29, | 48,7% 
8% 14,4% | 19,6% | 43,4% 
22% 25%, 43% 62,5% 








Durch dieses Zahlenmaterial könnte der vermutete Schluß seine Be- 
stätigung finden, daß die an trockenen Standorten sich findenden stark 
ausgeprägten Soredienformen durch die Produktion von Soredien eine 
Vergrößerung der absorbierenden Oberfläche erreichen und dadurch eine 
Kompensation schaffen, die dem Nichtempfangen des tropfbarflüssigen 
Wassers entgegen arbeitet. Ich wage auf Grund dieser Ergebnisse nicht 
auf die funktionelle Bedeutung der Soredien für den Wasserhaushalt zu 
schließen. Bevor nicht die Variationsbreite der Aufnahmefähigkeit für 
die einzelnen Arten vollkommen geklärt ist, muß ein solcher Schluß 
zurückgewiesen werden, trotzdem es unverkennbar ist, daß die Hygro- 
skopizität der Oberfläche durch das Hervorbrechen der Soredien ganz 
bedeutend erhöht wird. 
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Temperatur und Wasserdampfaufnahme. 

Die täglichen und jährlichen Temperaturschwankungen und die geo- 
graphische Verbreitung der Flechten lassen die Frage auftauchen, ob 
bei den Flechten eine weitgehende Abhangigkeit der Wasserdampfauf- 
nahme von der Temperatur festzustellen ist. Die Abhängigkeitsbezie- 
hungen zwischen relativer Luftfeuchtigkeit und Temperatur sind be- 
kannt und brauchen nicht erörtert zu werden. 

BACHMANN (1922) meint aus seinen Wägungsergebnissen folgenden 
Schluß ziehen zu können: „Die Aufnahme von Wasserdampf erfolgt um 
so reichlicher, je größer der Temperaturabfall ist. Deshalb übertrifft der 
nächtlicherweile erfolgte Gewichtszuwachs die im Laufe der Nachmit- 
tagsstunden aufgenommene Wassermenge meist beträchtlich.“ Bacx- 
MANN arbeitet mit drei Krustenflechten: Lecanora badia aus dem Erz- 
gebirge und aus Tirol und Verrucaria calciseda. Die beiden Lecanoren 
zeigten schon von vornherein Unterschiede in der Fähigkeit, Wasser- 
dampf zu speichern, die begründet ist in der Verschiedenheit des ana- 
tomischen Baues und des Substrates. Das Zahlenmaterial, das seine 
Schlußfolgerung stützen soll, ist in der Arbeit nicht ganz übersichtlich 
zusammengestellt. Die folgenden Tabellen (S. 754) sind von mir zu- 
sammengestellt, um eine klare Übersicht zu geben. 

Die erste Spalte zeigt den Temperaturabfall an, die zweite die sich 
daraus ergebende Differenz und die vierte Spalte die Zunahme an Wasser- 
dampf. Nach der BacHmAnsschen Schlußfolgerung müßten diese Ta- 
bellen nun folgende Tatsache veranschaulichen : Nimmt der Temperatur- 
abfall zu — anders gesagt: Nimmt die Temperatur ab —, dann muß die 
Zahl für die Aufnahme des Wasserdampfes steigen. Bei einem Tempera- 
turabfall von 2° müßte die Aufnahme geringer sein als bei 9;5°; die Zah- 
len widersprechen aber der Schlußfolgerung, denn sie verhalten sich wie 
7,5 : 7 eg. Die genaue Durchsicht der Tabelle ergibt die Unhaltbarkeit 
der Schlußfolgerung. Keine Versuchsreihe vermag in nicht anfechtbarer 
Klarheit die Behauptung zu beweisen, daß mit der Höhe des Temperatur- 
abfalls die Höhe der Aufnahme zusammenhängt. Noch eindeutiger treten 
die Verhältnisse bei Aufstellung der folgenden Kurve hervor (s. S. 754). 

Wäre die Schlußfolgerung durch das Zahlenmaterial gestützt, dann 
müßte eine Kurve entstehen, die vom Nullpunkt an ein kontinuierliches 
Steigen bis zu einem Höhepunkte zeigt. 

In den nicht korrekten Versuchsbedingungen kann man vielleicht 
einen Schlüssel für diese nicht bewiesene Behauptung finden. Alle Ver- 
suche des Verfassers waren Freilandversuche, deren Bedingungen sich 
dauernd änderten. Wurden die Temperatur und die Gewichtszunahme 
am Mittag festgestellt und später in den Nachmittagsstunden bis zum 
Abend hin Versuche ausgeführt, dann kann die Erklärung leicht gegeben 
werden. Die Temperatur vom Mittag bis zum Abend ist gefallen (z. B. 
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30°—17°), aber der Wasserdampfgehalt ist gestiegen (z. B. 60% —90°, ), 
und da auf den Wasserdampfgehalt der Luft nicht geachtet worden ist, 
mag man hier schon die Erklärung für die fehlerhafte Folgerung ge- 

















funden haben. 
ee Differenz Zunahme 
29,5°—27,5° = Lecanora badia (Tirol) 7,5 og 
29,5°—27,5° | 2 ” »  (Erzgeb.)} 10 , 
24° —20,5° 3,5° ” ” (Tirol) 3 ” 
24° —20,5° 3,5° ” ” (Erzgeb.) 0 ” 
27° —21,5° 5,5° > » (Tirol) mes 
27° —21,5° 5,5° <3 »  (Erzgeb.) | 10 „ 
21° —12° Ca by » (Tirol) 14 ,, 
31,5°—22° 9,5° » » (») ©, 
31,5°—22° 9,5° ie »  (Erzgeb.) | SE 

Verrucaria calciseda 
25° —23,5° | 15° 2 L 0,5 og 
22,5°—20° 2,5° ” ” 0,5 ” 
18,5°. —13,5° Lu ” ” 4 ” 
23° —15° 8° ä 5 4: » 
30° —17° 13° pa ” 25. 
Die von BACHMANN aufgestellte Behauptung wird auBerdem noch 
durch eigene Versuche widerlegt (Tabelle 6). Es wurden Versuchsreihen 


Zunahme in cg 





Temperatordiferenz in Grad 
Abb. 2. 
—— Lecannra badin (Tirol); — — —Lecanora badia (Erzgeb.) ; 


sc Verrucaria calciseda. 


bei einer Temperatur von 10° und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 
100% angesetzt, so daß Vergleiche mit den auf S. 741, 746 und 749 be- 
sprochenen Versuchen bei 20° möglich sind. Die Krustenflechten sind 
besonders stark benutzt worden, weil Bachmann alle Untersuchungen 
mit Krustenflechten ausgeführt hat. 
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Aus diesem Zahlenmaterial geht hervor, daß die Wasserdampfauf- 
nahme fällt mit dem Fallen der Temperatur. Die Unterschiede sind 
nicht sehr bedeutend, können es auch nicht sein, denn es handelt sich 
ja um Organismen, deren geographische Verbreitung bis in die arkti- 
schen Gebiete hinein schon auf eine Lebensfähigkeit bei niederen Tem- 
peraturen hinweist. — 









































Tabelle 6. 

u — 4 Verrucaria | Acarospora | Placodium | Ramalina Usnea 
Hochst. calciseda fuscata saæicola fraxinea dasypoga 

Zeit in | Zunahme | Zunahme | Zunahme | Zunahme | Zunahme | Zunahme 
in % vom in % vom in % vom in % vom in % vom in % vom 
Trocken- Trock Trocken- Trock Trock Trocken- 
gewicht gewicht gewicht gewicht gewicht gewicht 
20° | 10° 20 | 10° | 20° | 10° | 20° | 10° | 20° | 10 207 | 10° 
2 10,373|10,06910,16110,00010,97910,92110,66910,579| 15 10 26 22 
24 10,542|0,47610,26 |0,213|2,203|1,925|1,56411,523| 47 34 66 40 
72 11,252]0,64510,516|0,213|3,390|2,89812,216|1,953| 63 58 83 67 




















Die vorliegenden Untersuchungsergebnisse zeigen, daB die Flechten 
befähigt sind, sich den Wasserdampfgehalt der Luft nutzbar zu machen. 
Die Versorgung mit tropfbarflüssigem Wasser ist für diese Organismen 
— abgesehen von Wasserflechten — keine unbedingte Notwendigkeit, 
und daraus läßt sich dann auch das Vorkommen an ungünstigen und 
trockenen Standorten erklären. Die Aufnahmewerte sinken mit dem 
Temperaturabfall, doch sind die Unterschiede nicht sehr groß. Diese 
unbedeutende Abhängigkeit von der Temperatur ist für die Flechten 
von großer ökologischer Bedeutung; das Vorkommen in den höchsten 
geographischen Breiten wird ihnen dadurch ermöglicht. 

Es lag ursprünglich im Plan der Arbeit, die Abhängigkeit der Assi- 
milation von der relativen Luftfeuchtigkeit zu untersuchen. Alle ge- 
gebenen Aufnahmewerte können erst ihre volle Bedeutung erlangen, 
wenn der Nachweis geführt ist, daß die aufgenommene Wassermenge 
nun auch genügt, den Assimilationsvorgang aufrecht zu erhalten. An 
sich wäre diese Frage schon geklärt durch das erwiesene Vorkommen 
an Standorten, an denen eine Versorgung mit tropfbarflüssigem Wasser 
nicht möglich ist. Von JUMELLE (1892) und besonders HENRICI (1921) 
wurde aber bereits die Assimilation als eine Funktion von Temperatur, 
Lichtintensität und Feuchtigkeit erkannt. JUMELLE (1890) wies nach, 
daß das Maximum der Kohlensäureabsorption vor dem Maximum des 
Wassergehaltes liegt und Physcia ciliaris erst in den latenten Zustand 
hinabsank, nachdem Frischgewicht und Trockengewicht in einem Ver- 
hältnis von 1 : 1,10 standen; die Temperatur war dabei gleichgültig. 
Nach längerer Zeit der Trocknung vermögen die Flechten den Assi- 
milationsprozeß nicht wieder aufzunehmen. ToBrER (1925) trocknete 

Planta Bd. 3. 49 
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eine Cladonia rangiferina 3 Monate und erzielte den Erfolg, daß die 
Atmung nach dieser Zeit wieder einsetzte ; die Assimilationsfähigkeit war 
verloren gegangen. In einer Tabelle stellt Hmwrici (1921) die Assimi- 

lationswerte verschiedener Flechten bei verschiedener relativer Luft- 

feuchtigkeit zusammen. Diese Tabelle gibt die Möglichkeit zur Aus- 
wertung der in der Arbeit gegebenen Zahlen. Unterschiede zwischen 
Sonnen- und Schattenformen lassen sich erkennen; besonders wichtig 
aber ist der Umstand, daß die Assimilation auch noch bei sehr geringer 
relativer Luftfeuchtigkeit stattfindet. Exemplare in trockenem Zustand 
ergeben geringere Werte als solche in feuchtem Zustand. Gyrophora 
cylindrica z. B. assimilierte bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 21%, 
in 1 Stunde pro Gramm im trockenen Zustande 14,3 mg und im feuchten 
Zustande 34,1 mg CO,, und die CO,-Assimilation von Cetraria islandica 
bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 39% war für feuchte und trockene 
Exemplare 6,3 mg pro Stunde und pro 1 g Frischgewicht. Wenn schon 
die Assimilation bei diesen niedrigen Prozenten der relativen Luft- 

feuchtigkeit noch nicht gestört ist, dann darf wohl mit Recht die An- 

nahme der Lebensmöglichkeit an trockenen Standorten ausgesprochen 
werden, zumal die Luftfeuchtigkeit — besonders im atlantischen Klima- 
gebiet — sich stets auf einer Höhe hält, die die Möglichkeit der Konden- 
sation des Assimilationswassers gens. 





Die Untersuchung wurde auf Anregung von Herrn Prof. Dr. TıscuLer 
begonnen und ausgeführt unter tätiger Beihilfe meines akademischen 
Lehrers Herrn Prof. Dr. Nrzensure. Für stete Hilfsbereitschaft und Be- 
ratung spreche ich Herrn Prof. NIENBURG auch an dieser Stelle meinen 
herzlichen Dank aus. Herr Prof. Dr. Bachmann in Dresden sandte mir 
einige Krustenflechten zur Untersuchung und Herr C. F. E. ERICHSEN 
in Hamburg begleitete mich auf vielen Exkursionen. Auch diesen Herren 
gilt mein Dank. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 


ENTSTEHUNGSGESCHICHTE EINER DROSERA-FORM 
MIT GEGABELTEM BLÜTENSTAND. 
Von 
Dr. Franz BUxBAUM 
(Graz). 
(Hingegangen am 11. Marz 1927.) 


Im Sommer 1924 beobachtete ich in einer Sumpfwiese nächst Neu- 
bistritz in Südböhmen unter zahlreichen normalen Drosera rotundifolia- 
Exemplaren vereinzelte Individuen, welche + vorwiegend gegabelte 
Blütenstände hatten. Mich interessierte diese Erscheinung um so mehr, 
als ich erst kurz vorher meine var. bifurca der Drosera villosa beschrie- 
ben hatte (1). Ich machte mich daher sofort daran, die Verhältnisse 
des Standortes zu untersuchen und fand folgenden Tatbestand. 

Drosera rotundifolia ist auf den Sumpfwiesen dieses Standortes sehr 
häufig, doch haben alle Exemplare der Wiese normalen Blütenstand. 
Zur „Entwässerung‘ sind in einer dieser Wiesen schlecht angelegte 
Drainagegräben ausgehoben, die zum Teil tief mit Sphagnum bewachsen 
sind. Auch die Exemplare an den Seitenwänden dieser Gräben sind nor- 
mal. An einer nicht mit Sphagnum bewachsenen Stelle eines dieser 
Gräben standen jedoch am Boden, direkt im schlammigen Grund Exem- 
plare, welche neben vereinzelten einfachen, auch gegabelte Blütenstände 
hatten. Sie waren allgemein sehr kräftig, so daß sich mir die Ansicht 
aufdrängte, die gegabelten Wickel seien eine Variationserscheinung über- 
mäßig üppiger Individuen. Trotz eifrigen Suchens auf allen mir be- 
kannten Drosera-Standorten der Gegend fand ich sonst nirgends Indi- 
viduen mit solchen Blütenständen. 

Um so mehr war ich überrascht, im Sommer 1926 in der Umgebung 
des Standortes von 1924 zahlreiche Exemplare mit einfach oder sogar 
zweimal geteilten Blütenständen zu finden. Alle 1926 untersuchten 
Individuen dieser Form — auch die kleinsten — hatten ausschließlich 
den abnormen Blütenstand, und behielten ihn auch an solchen Stengeln 
bei, die sich während der Weiterkultur entwickelten. Nur gegen Ende 
der Vegetationsperiode kamen an einzelnen schwächlichen Exemplaren 
hie und da Rückschläge vor. Diese kamen jedoch meist nicht einmal 
voll zur Entwicklung. 
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Nun sind gabelige Blütenstände, wie aus PENziGs Teratologie (2) 
hervorgeht, schon von E. H. L. KRAUSE (3) und Hırı (4) beschrieben 
worden, doch war noch niemals eine solche sichtbare Entstehung beob- 
achtet worden. Es scheint mir, daB in der Sect. Rossolis, der ja auch 
Drosera villosa angehôrt, eine gewisse Neigung zur gelegentlichen Gabel- 
bildung besteht, die ja bei anderen Sektionen (z. B. Polypeltes, Ery- 
throrrhiza) der Normalfall ist, im S.-Gen. Rorella aber nur bei Drosera 
binata normal, sonst nur gelegentlich auftritt (5). 

Nach meiner Ansicht diirften die Samen, die an gabeligen Bliiten- 
ständen entstanden sind, den verzweigten Wickel als + konstantes 
Merkmal weiter vererben. Anders wäre dieses plötzliche Massenauf- 
treten kaum zu erklären. 

Auch die Tatsache, daß Selbstbestäubung bei Drosera fast zum 
Normalfall wird, konnte die Vererbung des geteilten Blütenstandes nur 
erleichtern. Ich benutzte daher die Gelegenheit, um genaue Unter- 
suchungen über die Bestäubungsverhältnisse an beiden Formen anzu- 
stellen. Die Resultate dieser Untersuchungen stimmen jedoch mit den 
von KNUTH (6) gemachten Angaben nicht ganz überein. 

Unstreitig ist die Tatsache, daß Insektenbesuch, der zur Fremd- 
bestäubung führen könnte, außerordentlich selten ist. Kwurus Ansicht, 
daß die in Betracht kommenden Insekten von den Tropfen der Blätter 
angelockt und abgefangen würden, ist, wie schon GOEBEL (7) darlegt, 
unrichtig. Lediglich die Unscheinbarkeit der Blüten ist die Ursache des 
seltenen Insektenbesuches. Stundenlange Beobachtungen zur Zeit der 
Anthese unter günstigsten Wetterverhältnissen und an einem üppigen 
Standort ergaben folgendes Resultat: 

Bienen, die am Standort am häufigsten flogen, zeigten lediglich für 
die in der Nähe befindlichen Calluna-Bestände Interesse, beflogen zwar 
mitunter auch Ranunculus-Blüten, hielten sich bei diesen jedoch nie- 
mals auf. Die kleinen Drosera-Blüten beachteten sie überhaupt nicht. 
Schlupfwespen besuchten nur Ranunculus, Kohlweißlinge blieben über- 
haupt ohne Interesse und Schwebefliegen, verschiedener Arten, besuchten 
nur die gelben Potentilla-Blüten. Nur in zwei Fällen sah ich Besuche 
einer Schwebefliege, und zwar von Melithreptus dispar (?), bei Drosera, die 
einzigen zwei Insektenbesuche, die ich überhaupt sah. Dabei glaube ich 
nicht einmal, daß diese eine Fremdbestäubung vollziehen konnten, da 
das Insekt sich jedesmal nur kurz aufhielt und nicht wieder Drosera, 
sondern nur mehr Potentilla beflog. Bedenkt man nun die überaus 
geringe Pollenmenge von Drosera überhaupt, und dazu die Eigenart der 
Schwebefliegen, während des Schwebens immer wieder die Beine an- 
einander abzustreifen, so erscheint es klar, daß im besten Falle ein Über- 
tragen von Pollen auf die Narben ein und derselben Blüte erwartet 
werden kann. Der Besuch der Schwebefliegen stimmt übrigens auch 
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mit den Beobachtungen Scort-Exuiots (8) überein, der in Dumfries- 
shire (Schottland) mehrere Musciden als Besucher feststellte. 

Bezüglich der Kleistogamie bedürfen Knutus Kieler Beobachtungen 
noch einer Ergänzung. Bei Sonnenschein öffnen sich die blüh- 
reifen Knospen etwa um 11 vormittags und bleiben bis etwa 2 Uhr 
nachmittags geöffnet. An einfachen Wickeln ist stets nur eine Blüte 
offen, an gabeligen die gleichalterigen Blüten beider Äste zugleich. 
Folgen mehrere schöne Tage hintereinander, so öffnet sich jeden Tag 
eine neue Blüte, während die vom Tag vorher schon geschlossen bleibt. 
Es tritt also jeden Tag eine neue Knospe ins blühreife (also geschlechts- 
reife) Alter. Bei trübem Wetter oder bedecktem Himmel erfolgt jedoch 
keine Anthese und die an diesem Tag reif gewordenen Knospen bleiben 
dauernd geschlossen, kleistogam. Es liegt also eine ‚‚fakultative‘‘ Kleisto- 
gamie vor, ähnlich wie bei Getreidearten, deren Anthese von einer be- 
stimmten Temperatur abhängig ist (9). Allerdings halte ich es auch für 
möglich, daß in dem viel rauheren Klima von Kiel die Bedingungen 
zum Aufblühen so selten erfüllt sind, daß sich hier eine Lokalrasse mit 
ausgesprochen kleistogamen Blüten herausgebildet hat. Für unsere 
Gegend bleibt die Kleistogamie jedenfalls eine zwar entschieden häufige, 

Bei der Unwahrscheinlichkeit einer Fremdbestäubung dürfte der 
häufigste Befruchtungsvorgang der sein, daß beim Schließen der Blüte 
die Staubbeutel an die Narben gepreßt werden und so Autogamie statt- 
findet. Jedenfalls finden wir zur Zeit der Fruchtreife stets alle Früchte 
voll reifer Samen, auch bei solchen Pflanzen, die in Kultur genommen 
und vor dem Zutritt von Insekten und Wind geschützt wurden. 

Aus allen diesen Tatsachen geht hervor, daß die reine Fortpflanzung 
einer Mutante mit großer Sicherheit zu erwarten ist, auch dann, wenn 
die Mutation nur an einem einzigen Exemplar auftritt, was ja meistens 
der Fall sein dürfte. In unserem Falle konnte ich jedoch das Auftreten 
von gabeligen Blütenständen an mehreren Exemplaren des absolut 
gleichen Standortes beobachten, so daß ich glaube, daß die Variation 
als Reaktion auf bestimmte äußere Faktoren zurückzuführen sei, die 
uns freilich unbekannt geblieben sind. Fraglich ist nun noch der Grad 
der Vererbbarkeit des neuen Merkmales, doch hoffe ich noch Gelegen- 
heit zu finden, durch Kulturversuche auch darüber Klarheit zu erhalten. 
Zeigen dann diese Versuche tatsächlich eine konstante Vererbung, 
wenigstens bei Autogamie, so kann man wohl ruhig von der Entstehung 
einer neuen Varietät sprechen. 
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STOFFWECHSELPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN PANASCHIERTEN PFLANZEN. 
Von 


WALTER SCHUMACHER. 
(Eingegangen am 22. März 1927.) 


Das Interesse, das der Panaschierung in den letzten Jahren von 
botanischer Seite vor allem auch in vererbungstheoretischer Beziehung 
entgegengebracht wurde, ließ es reizvoll erscheinen, mit biochemischen 
Mitteln einmal experimentell an das Problem heranzugehen, da über den 
Stoffwechsel panaschierter Blätter nur sehr wenig bekannt ist. Es wurde 
demgemäß versucht, Unterschiede im Stoffwechsel weißer und grüner 
Blatt-Teile quantitativ zu fassen, um damit weiteres Material für eine 
Lösung der Frage zu gewinnen. Obwohl diese Untersuchungen noch 
nicht abgeschlossen sind, sollen nachstehend schon jetzt einige Ergeb- 

Die Beziehung der Chloroplasten zur Eiweißsynthese wies zunächst 
auf eine genauere vergleichende Untersuchung des N-Stoffwechsels. 
Nachdem PANTANELLI (1904) gefunden hatte, daß rein grüne Blätter 
im Vergleich zu panaschierten mehr Total-N sowie Eiweiß, aber weniger 
nichteiweißartige N-Verbindungen enthielten (bez. auf Trockengewicht), 
zeigte LAKON (1917) mit qualitativen Reaktionen, daß der Eiweißgehalt 
weißer Blatteile geringer als der von grünen Gebieten ist, was er in direk- 
ten Zusammenhang mit der Abwesenheit von Chloroplasten brachte. 
Ich habe nun aneinergrößeren Anzahl von panaschierten Pflanzen die Ver- 
hältnisse quantitativ nachgeprüft, wobei weiße und grüne Teile derselben 
Blätter getrennt zur Analyse kamen. Stets war in den grünen Teilen 
mehr Eiweiß vorhanden, während die weißen wesentlich mehr lösliche 
N-Verbindungen, vor allem Amide und Aminosäuren, enthielten. Der 
Total-N schwankte und war für Weiß meist etwas niedriger, konnte je- 
doch den Wert der grünen Gebiete erreichen. Es fragte sich nun, ob 
diese Unterschiede primär mit der Panaschierung verknüpft oder ob sie 
nicht vielmehr als Folgeerscheinung fehlender Kohlehydrate aufzufassen 
waren. Darüber gaben Fütterungsversuche mit Glukoselösungen Auf- 
schiuß. Weiße Blatt-Teile antworten darauf mit einer Eiweißsynthese, 
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wobei vor allem die Amide abnehmen, im Gegensatz zu den grünen Ge- 
bieten, bei denen auf diese Weise nie eine Synthese, sondern hôchstens 
eine Verzögerung des Abbaues beobachtet wurde. Obwohl also die 
weißen Teile keine eigentlichen Chloroplasten enthalten, wurde so durch 
etwa sechstägige Darbietung von Zucker eine Annäherung der Eiweiß- 
werte auf 10% und weniger erreicht. Auch das häufige Vorkommen von 
Nitrat in den weißen Zellen ist leicht durch Zucker zu beeinflussen, so 
daß auch die erste Stufe des N-Stoffwechsels durch die Kohlehydrate 
begrenzt wird. Blätter, die entweder schon von Natur reichlich Nitrate 
enthalten oder diese bei Nitratfütterung anhäufen (Timpe 1900), redu- 
duzieren sie bei Zuckerernährung bis zum völligen Schwinden der 
Diphenylamin-Reaktion. Ein Ergrünen wurde bei all diesen Versuchen 
nicht beobachtet. Untersuchungen, die an der durch MoLisc# bekannt 
gewordenen . kälteempfindlichen Brassica-Art vorgenommen wurden, 
zeigten sogar mit aller Deutlichkeit, daß das Ergrünen keineswegs an 
einen bestimmten maximalen Eiweißgehalt geknüpft ist. Es gelang hier, 
weiße Blätter durch Zucker in allen N-Fraktionen auf die Werte er- 
grünter zu bringen, ohne daß Chlorophylibildung einsetzte, während 
letztere nach Etiolierung noch bei Eiweißzahlen erfolgte, die um 20% 
niedriger lagen. 

Trotz der Abhängigkeit der N-Werte von Kohlehydratgehalt ist es 
also wenig wahrscheinlich, daß ein direkter Hungerzustand der weißen 
Gebiete als Ursache der Panaschierung in Frage kommen kann. Die 
Zuckerdifferenz, zu deren Bestimmung das Mikroverfahren von HAGE- 
DORN und JENSEN herangezogen wurde, beträgt bei Brassica nur etwa 
20%, wobei im prozentualen Verhältnis von Monosen zu Biosen keine 
wesentlichen Unterschiede bestehen. Außerdem wurde im Verlauf des 
Ergrünens eine dauernde Abnahme der Zucker beobachtet. Erwähnens- 
wert ist allerdings, daß man bei abgeschnittenen Brassica-Blättern eine 
zeitliche Förderung des Ergrünens durch Zucker bewirken kann, eine 
Erscheinung, die ja von etiolierten Keimlingen bekannt ist. 

Wichtiger für die Grundfrage des Problems schien die Untersuchung 
der Peroxydaseverhältnisse zu sein, da in dem erhöhten Fermentgehalt 
von früheren Autoren die Ursache der Panaschierung erblickt wurde. 
Eine Abänderung der bestehenden quantitativen Methodik gestattete 
die Erfassung der gesamten Peroxydasen (Plasma und Zellsaft, PALLA- 
pin 1923). Grundsätzlich ist zu sagen, daß es nicht bewiesen ist, daß der 
erhöhte Peroxydasegehalt weißer Teile, den ich bestätigen kann, eine 
erhöhte Oxydationstätigkeit dieser Zellen bedeutet. Obwohl er bei 
Brassica im Durchschnitt 100% beträgt, lag die Intensität der CO,-Aus- 
scheidung etwa 20% unter der für grüne Blatt-Teile, so daß jedenfalls 
die Möglichkeit besteht, diese Peroxydaseanhäufung als Hemmungser- 
scheinung zu deuten. Im einzelnen soll vorläufig Folgendes bemerkt 
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werden: Der Peroxydasengehalt schwankt für Brassica, an der die fol- 
genden Untersuchungen vorgenommen wurden, nicht nur bei verschie- 
denen Pflanzen, sondern auch von Blatt zu Blatt ziemlich stark, so daB 
die Blatthalftenmethode herangezogen werden mußte. Eine Zerstörung 
des fertigen Chlorophylis durch hohen Peroxydasegehalt möchte ich 
auf Grund von Vergleichen junger weißer und alter grüner Blätter, die 
sehr hohe Werte zeigen, ablehnen. Vielmehr ergaben sich ganz andere 
Zusammenhänge. An abgeschnittenen Blättern ließ sich beim Ein- 
bringen ins Warmhaus (Ergrünen) ein Rückgang des Peroxydasen- 
gehaltes nachweisen, der jedoch nicht auf die weißen Gebiete beschränkt 
war, sondern auch in den grünen Rändern und hier sogar mit größerer 
Geschwindigkeit erfolgte. Intensiv ergrünte und assimilierende Pflanzen 
zeigen nur noch auffällig wenig Peroxydasen. Es gelang nun, durch 
Hemmung der Assimilation (CO,-Entzug im Licht, Verdunkeln) einen 
Anstieg der Peroxydasen um 100—300% zu erzielen, merkwürdiger- 
weise auch in den weißen Teilen, so daß es dabei nicht etwa zu einem 
Ausgleich zwischen Weiß und Grün kam. Unterbricht man jedoch die 
Verbindung durch Zerschneiden, so erheben sich die Werte in den ge- 
hemmten grünen Gebieten etwa auf die Höhe der weißen, in denen kein 
weiterer Anstieg erfolgt. Über die Natur dieser Vorgänge, vor allem 
auch in Hinsicht auf die Noacxsche Assimilationstheorie, sind weitere 
Versuche im Gange. Auch bedarf die Frage des Katalasengehaltes noch 
einer weiteren Nachprüfung. 

Erwähnt sei noch, daß der Temperaturfaktor, der bei der Kohl- 
varietät so ausgesprochen in Erscheinung tritt, und der nicht in einer 
Einwirkung auf die eigentliche Chlorophylisynthese zu bestehen scheint, 
auch bei anderen weißbunten Pflanzen nachgewiesen werden konnte, 
indem es gelang, Zweige von Acer Negundo, Cornus alba und Sambucus 
nigra im Gewächshaus bei erhöhter Temperatur grün auszutreiben. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DER ORGANISCHEN SAUREN 
IN GRUNEN PFLANZEN. 
Il. RHEUM HYBRIDUM HORT. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
W. RuHLAND und K. Werzet. 


(Eingegangen am 3. April 1927.) 


In einer früheren Mitteilung berichteten wir (1) kurz über die wahr- 
scheinlich enge Verkniipfung der Oxalsäurebildung bei Begonia mit deren 
N-Stoffwechsel, wobei uns namentlich die bei der Desaminierung ent- 
stehenden N-freien Restkérper als Muttersubstanzen der organischen 
Säuren vorschwebten. Diese Verknüpfung kann nur demjenigen be- 
fremdlich erscheinen, der das erstaunliche Ausmaß des N-Stoffwechsels 
in der Pflanze nicht würdigt. 

In den von uns (1) als Ammonpflanzen charakterisierten und den 
säurearmen Amidpflanzen gegenübergestellten Säurepflanzen kann man, 
sofern der gleichzeitige Gegenvorgang der Eiweißsynthese relativ gering 
ist, den gebildeten NH, als Maß der jeweiligen Desaminierung ansehen 
und hat nun damit die Bildung organischer Säuren zu vergleichen. 
Dieses, wenn unsere Ansicht zutrifft, zu fordernde Parallelgehen von 
NH;- und Säurebildung wird ferner auch nur dann ganz klar hervor- 
treten können, wenn die Desaminierung aufs höchste gesteigert ist, so 
daß ein etwa gleichzeitiger Säureabbau das Bild nicht verschleiern kann. 
Da, wie gesagt, nach unseren früheren Ergebnissen die für gewöhnliche 
Pflanzen charakteristischen Amide in ausgesprochenen Säurepflanzen 
durch NH, vertreten werden, war zu erwarten, daß junge Entwicklungs- 
stadien der letzteren dies NH, entsprechend reichlich aufweisen müßten, 
wie nach E. ScHULZE und seinen Schülern gewöhnliche Pflanzen die 
Säureamide. Als sehr geeignete, auch weil jederzeit leicht antreibbare, 
typische Ammonpflanze erwies sich der Rhabarber, an dem denn auch 
nachgewiesen werden konnte, daß die Desaminierung in ihm ein seinem 
Gehalt an organischen Säuren entsprechendes Ausmaß erreicht, und daß 
die Bildung von NH, und die von organischen Säuren in den verschie- 
denen Entwicklungsstadien, wenn auch aus mancherlei, später ausführ- 
lich zu erörternden Gründen nicht vollkommen, parallel gehen. 
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1. N-Stoffwechsel. 

Amide treten (in bescheidenen Mengen) nur in Organen und Stadien 
von schwach saurer oder gar alkalischer Reaktion (Rhizom, Leitbiin- 
del usw.) auf, so daß unser früher (s. S. 56) aufgestellter Satz: ,, Amide in 
schwachsauren, NH, in Säurepflanzen“ auch für verschiedene Teile 
einer und derselben Pflanze gilt. NH, dagegen findet sich, namentlich 
in älteren, stark säurehaltigen Organen in bisher noch nie beobachteten, 
riesenhaften Mengen, die nur mit den schon von PASTEUR und Boussix- 
GAULT in gewissen Keimlingen beobachteten Amidanhäufungen ver- 
gleichbar sind. 

a) Rhizome. Ruhende Rhizome enthalten in ihrem Mittelstück etwa 
2/, des Gesamt-N als löslichen N (davon 75% Rest-N, besonders Amino- 
. säuren, 20% Amid-N, wenig NH;), also nur !/, als Eiweiß-N, der nach der 
Knospe zu, auf gleiches Frischgewicht bezogen, um etwa 400%, ansteigt. 
Da beim Antreiben nur der Gehalt an Rest-N sich stark ändert (Vermin- 
derung um etwa. 60%), dürfte der N in dieser Form neben geringen Mengen 
von Ammonsalzen und Amiden aus dem Rhizom auswandern. 

b) Blatistiele. In den Stielen jüngster Blätter findet kräftige Eiweiß- 
synthese statt, so daß diejenigen noch völlig geschlossener ‚Knospen‘ 
bereits 50% des Eiweißgehaltes der ausgewachsenen aufweisen. Dabei 
geht die Zufuhr von Aminosäuren aus dem Rhizom weiter, neben denen 
noch Amide (6% vom Ges.-N) und wenig NH;-N (2—4%) vorkommen. 
Mit beginnender Blattentfaltung sind erstere aber ganz verschwunden, 
während letzterer zwar etwas ansteigt, aber zunächst noch völlig hinter 
dem Rest-N zurückbleibt. Infolge frühzeitig einsetzender überaus starker 

verschiebt sich aber alsbald das Verhältnis radikal, so 
daß z.B. in etwa 15 cm langen, bei weitem noch nicht ausgewach- 
senen Stielen trotz dauerndem Nachschub aus dem Rhizom so gut wie 
kein Rest-N mehr, dagegen aller löslicher N als NH, in rapid weiter 
steigender Menge anzutreffen ist. Ausgewachsene Stiele enthalten neben 
sehr viel NH,-N (62% vom Ges.-N) schließlich auch wieder viel Rest-N, 
der, wie der anfänglich sehr steile und erst allmählich ausgeglichene 
Abfall des Gehaltes von den Blattrippen (20%) abwärts nach dem Stiele 
(0,5%) anzeigen dürfte, von der Spreite her einwandert. 

c) Spreite. Die junge Spreite zeigt ein ganz anderes Bild des N-Stoff- 
wechsels, vor allem das sehr energischer Eiweißbildung (91—95% vom 
Ges.-N) aus dem vom Stiel zugeleiteten NH,. In der ausgewachsenen 
Spreite finden wir neben Eiweiß (etwa 89% des Ges.-N) und Rest-N 
wenig NH,-N (etwa 5%) und Spuren (0,4%) von Amiden. 

Bei Kohlenhydratmangel (z. B. im Winter angetriebene Rhizome) und 
hoher Temperatur (25° C) verschiebt sich das Bild in sehr bezeichnender 
Weise: Schon die jüngsten Blattstiele enthalten viel mehr NH,, der in 
wenig älteren bereits auf über 50%, vom Ges.-N ansteigt, während der 
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Rest-N (von 23 auf 5% des Ges.-N) und das EiweiB (von 60 auf 43%) 
entsprechend herabgehen. 

Durch stark verminderte Beleuchtung lassen sich die Verhältnisse noch 
extremer gestalten. Schon junge Stiele zeigen gegen Freilandpflanzen dann 
nur noch !/,, ausgewachsene !/, des Eiweißgehaltes, während der NH,- 
Gehalt bereits in den jüngsten eine exorbitante Höhe (0,9 g NH,-N auf 
1000 g frisch, entsprechend 28% des Ges.-N) erreicht, um bis zum ausge- 
wachsenen Zustand weiter zu steigen (iiber 64% des Ges.-N neben 24% 
Eiweiß-N und 11,5% Rest-N) und in alternden, kohlehydratarmen 
Stielen bis zur enormen Höhe von 72,2% des Ges.-N) (neben 2% Rest-N 
und etwa 26% Eiweiß-N) zu steigen. Auf das Tr.-Gew. bezogen würde 
das hauptsächlich als (NH,), C,0,-H,O abgelagerte Ammonsalz nicht 
weniger als 33% ausmachen! 

Daß die in den rapid desaminierenden Stielen entstandenen NH,- 
Salze wohl als solche durch die Rippen (Abnahme des NH, von jenen 
nach diesen zu) wandern, wurde bereits angedeutet. In den leicht iso- 
lierbaren Leitbündeln finden sich neben NH, auch noch Aminosäuren 
und bezeichnenderweise auch erhebliche Amidmengen, was bereits oben 
mit der seit SacHs bekannten alkalischen Reaktion des Phloems in Zu- 
sammenhang gebracht wurde. 


2. Säurestoffwechsel. 

Flüchtige Säuren sind nur in Spuren, Milchsäure in winzigen Mengen 
vorhanden. Es wurde daher nur Oxalsäure und Bernstein- + Äpfelsäure 
(im folgenden ,,A + B-Säure‘‘), letztere beide gemeinsam, berücksichtigt. 

a) Rhizom. Das Mittelstück eines im Januar aus dem Freiland ent- 
nommenen Rhizoms enthielt, bzw. auf Fr.-Gew., 0,90% Oxalsäure und 
0,73% A-+ B-Säure. Da der Ca-Gehalt 0,49% betrug, dürfte das Rhizom 
erstere zum weitaus größten Teil als Ca-Salz enthalten, während die 
übrigen Basen offenbar an letztere gebunden sind. Während nun die 
Oxalsäure von der Entwicklung der oberirdischen Organe quantitativ 
ziemlich unberührt bleibt (Unlöslichkeit des Ca-Oxalats, Fehlen der Oxal- 
säure in ganz jungen Blättern), vermindert sich in getriebenen Rhizomen 
der Gehalt an A- + B-Säure um fast 30%, an Basen gleichzeitig um über 
24%, so daß wohl die zum Aufbau der oberirdischen Organe nötigen 
Basen hauptsächlich als A- + B-saure Salze aus dem Rhizom auswandern. 
Diese zugewanderten bleiben indessen hinter den in jenen neugebildeten 
Säuremengen weit zurück. 

Im treibenden apikalen Rhizomteil findet dagegen Hand in Hand 
mit seinem andersartigen N-Stoffwechsel (Desaminierung), eine deutliche 
Zunahme von Oxalsäure (um 38%) und eine noch wesentlich stärkere 
(145%) von A- + B-Säure statt. 

b) Stiele. Zunahme der freien Säuren schon in jüngsten, aber auch 
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noch in älteren Stielen. Auch im quantitativen Verhältnis der einzelnen 
Säuren große Änderungen. In jüngsten Stielen kaum Spuren von Oxal- 
säure, neben erheblichen Mengen A- + B-Säure, sehr bald aber rasche 
Zunahme der ersteren, so daß sie in alten Stielen weitaus dominiert. 
A- + B-Säure im jüngsten Stadium im Anstieg, der bei kräftig weiter 
steigender Oxalsäure bald aufhört, wobei öfter besonders intensive Ver- 
mehrung der letzteren mit einer scharfen Senkung der ersteren zusam- 
menfällt. In ausgewachsenen Stielen weiteres Ansteigen der Oxalsäure 
auf Kosten der A- + B-Säure, bis sie im Spätherbst fast 93%, der Ge- 
samtsäure beträgt. Ein genetischer Zusammenhang A- + B-Säure einer- 
und Oxalsäure andererseits ist uns danach sehr wahrscheinlich. Da diese 
Umwandlung unter bedeutender positiver Wärmetönung verlaufen müßte 
(Apfels. Wn = 320,6; Bernsteins. W,, = 356,2; Oxals. W,, = 61,09 cal), 
wäre sie bei unzulänglicher Kohlenhydratreserve schon in frühen Sta- 
dien und in größerem Ausmaß zu erwarten, wie denn tatsächlich der- 
artige jüngste Stiele schon einen 36,3%, der Gesamtsäure ausmachenden 
Gehalt an Oxalsäure zeigten, gegenüber dem völligen Fehlen derselben 
in kohlenhydratreichen jüngsten Stielen. 

c) Lamina. Im Vergleich zu den Stielen wenig Säuren, die auch nur 
geringe Änderungen zeigen und hauptsächlich in den Rippen und der 


3. Beziehungen zwischen N- und Säurestoffwechsel 
in den Blattstielen. 

In wachsenden Stielen findet somit eine derartig kräftige Desami- 
nierung unter NH;,-Bildung statt,daß letzteres unbedingt entgiftet werden 
muß. Diese Entgiftung findet durch die Produktion von Säure statt 
von der tatsächlich bis zu 5/, durch NH, abgesättigt sein kann. Säure- 

pflanzen sind, wie schon in unserer ersten Mitteilung gezeigt, im Gegen- 
satz zu gewöhnlichen „Amidpflanzen‘“, gleichzeitig Ammonpflanzen. 
Auch bei intensivster Desaminierung würde nun aber die Gefahr der 
NH,-Vergiftung dann gleichsam automatisch gebannt sein, wenn NH, 
und Säure Endglieder eines und desselben chemischen Vorganges sind, 
d. h. wenn letztere die N-freien Desaminierungsprodukte selbst oder we- 
nigstens deren unmittelbare Vorstufen sind, ein Zusammenhang, auf 
welchen unsere Versuche hinweisen. 

Die ältere Ableitung unserer Säuren unmittelbar von Kohlenhydraten 
schien unter anderm so plausibel, weil man keinen der Atmung an In- 
tensität vergleichbaren physiologischen Prozeß kannte, der die auf- 
tretenden Säuremengen verständlich machen konnte. Beim Rhabarber 
sehen wir aber einen N-Stoffwechsel von enormer Intensität gerade bei 
der ersten Stielentwicklung, wo Desaminierung und Säurebildung gleich- 
zeitig erfolgen und sich auch wohl im Ausmaß entsprechen, wie später 
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an der Hand des Quotienten Mole geb. NH,/Mole gebildete organische 
Säure zu belegen sein wird. In alten Organen dagegen, die im Gegensatz 
zum lebhaft weiter gehenden Kohlenhydratstoffwechsel, nur noch sehr 
schwachen N-Umsatz zeigen, dürfte nach unseren Erfahrungen auch 
kaum noch nennenswerte Neuproduktion von Gesamtsäure erfolgen. 
Dies wurde von uns (1) auch schon für Begonia festgestellt. 

Auch die Eiweißbildung würde an sich natürlich als Säurequelle in 
Frage kommen können. Wir vermissen hier aber jede bedeutsame zeit- 
liche Koinzidenz und stellen im Gegenteil fest, daß, während bei der 
Stielentwicklung der Eiweißgehalt, auch auf Tr.-Gew. bezogen, stark 
abfällt, die Säure kräftig ansteigt. Dies näher zu belegen, muß der aus- 
führlichen Arbeit vorbehalten bleiben. Ernährungsversuche sollen den 
genetischen Zusammenhang zwischen N- und Säurestoffwechsel, wo- 
möglich auch hinsichtlich des unbekannten chemischen Mechanismus, 
aufklären. 

Nur so viel können wir bisher hierüber sagen, daß sich als erstes 
Desaminierungsprodukt in Rheum-Stielen immer nur A- + B-Säure 
analytisch erfassen ließ, was auf vorhergehendes Auftreten von As- 
paragin- bzw. Glutaminsäure deutet. Oxalsäure trat dagegen erst später 
und meist unter gleichzeitiger entsprechender Abnahme der A- + B- 
Säure auf. Wir halten sie deshalb nicht für ein primäres Desaminierungs- 
produkt, worauf auch hindeutet, daß sie in alten Blattstielen trotz ge- 
ringer Desaminierung immer noch weiter, und zwar ebenfalls unter 
gleichzeitigem Schwund von A- + B-Säure, ansteigt. 
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